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Un entendimiento del tipo de control genético subyacente a la expresión del 
rendimiento en grano por planta (RGP) en híbridos de  maíz (Zea mays L.) 
cultivados en condiciones de baja disponibilidad de nitrógeno (N)  es crucial para 
la selección y el desarrollo de  genotipos más eficientes en el uso de N. El objetivo 
de esta tesis fue el estudio de los componentes de la variabilidad genética para 
componentes numéricos y ecofisiológicos del RGP con atención especial a la 
expresión de heterosis, tipo de acción génica, y sus interacciones con el ambiente. 
El estudio consistió de un  dialélico completo conducido en condiciones 
contrastantes de N y disponibilidad de agua  para evaluar 25 atributos 
ecofisiológicos de 6 lineas endocriadas y todos los posibles híbridos simples. Los 
resultados permitieron (i) demostrar una disminución de la expresión de heterosis 
en condiciones de restricciones abióticas con efecto predominante sobre la 
expansión de tejidos, tal como estrés de N o hídrico durante el periodo de 
crecimiento vegetativo previo a floración; (ii) identificar atributos ecofisiológicos 
asociados con heterosis para RGP en condiciones de baja pero no de alta 
disponibilidad de N (i.e. peso grano); (iii) modelar la respuesta de heterosis para 
RGP a índice ambiental como una relación linear-plateau, identificando un valor 
umbral por sobre el cual no se observa incremento de heterosis para RGP; (iv) 
determinar la magnitud y tipo de acción génica de caracteres ecofisiológicos, 
identificando a la tasa de crecimiento de la espiga durante el periodo crítico como 
un carácter secundario promisorio dado su fuerte control genético aditivo y 
asociación con el RGP, así como el índice de área foliar a madurez fisiológica y el 
peso de grano en condiciones de baja disponibilidad de N. La integración de un 
modelo genético y ecofisiológico con la finalidad de explorar las relaciones 
genotipo a fenotipo utilizando los paisajes de adaptación sugiere que atributos tales 
como la tasa de removilización de N foliar y el N foliar específico podrían ser 
útiles para la identificación de loci importantes para el control de caracteres 
cuantitativos en condiciones de baja disponibilidad de N. 
Palabras clave: Maíz, Zea mays L., nitrógeno, genotipo, ambientes, interacción 




                           ABSTRACT 
An understanding of the genetic control underlying the expression of plant 
grain yield (PGY) in maize (Zea mays L.) hybrids cropped under low nitrogen (N) 
availability is crucial for the development of selection and breeding strategies of 
superior genotypes showing greater N use efficiency. The objective of this thesis 
was to study the components of the genetic variance of numeric and 
ecophysiological components of PGY with special attention to the expression of 
heterosis, type of gene action, and their interactions with the environment.  The 
study comprised a complete diallel mating design used to evaluate 25 
ecophysiological attributes of 6 inbred lines and all possible F1 hybrids in field 
experiments conducted under contrasting N conditions and water regimes. The 
results allowed to (i) demonstrate a decrease in heterosis under abiotic restrictions 
that have a predominant effect of reducing tissue expansion, as for N or water 
deficits during active vegetative growth before silking; (ii) identify 
ecophysiological attributes associated with  PGY heterosis under low but not high 
N availability (i.e. kernel weight); (iii) model  the response of  heterosis for PGY 
to environmental quality as a linear-plateau relationship identifying a threshold 
value above which no further increase in heterosis for PGY is observed; (iv) 
determine the magnitude and type of gene action of ecophysiological traits, 
identifying ear growth rate during the critical period as a promising secondary trait 
due to its strong additive genetic control and association with PGY, as well as leaf 
area index at physiological maturity and kernel weight under low N availability. 
The integration of a genetic and ecophysiological model to explore genotype to 
phenotype relationships using yield trait performance landscapes suggests that 
attributes such as leaf N remobilization rate and specific leaf nitrogen could be 
useful traits for identifying major quantitative trait loci under low N availability. 
 
 
Key words: Maize, Zea mays L., nitrogen, genotypes, environment, genotype by 
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1.1. PRESENTACIÓN DEL PROBLEMA 
Las dos etapas principales en el desarrollo de híbridos de maíz (Zea mays L), 
vigentes aún hoy en los programas de mejoramiento, corresponden a la generación 
de líneas endocriadas y a la identificación de las mejores combinaciones de éstas 
(líneas parentales) para producir híbridos superiores (Shull, 1909; Hallauer y 
Miranda, 1988). A través del tiempo este proceso debe dar lugar a una mejora 
sostenida del rendimiento, que se conoce como ganancia genética. A partir de la 
introducción de los híbridos, la tasa de incremento del rendimiento en grano del 
cultivo de maíz en los EEUU fue en promedio de 63 kg ha-1 año-1 para el periodo 
1930-1960, de 113 kg ha-1 año-1 para el periodo 1960-2000 y de 207 kg ha-1 año-1 
para el periodo 2000-2005 (Fig. 1. en  Troyer, 2006). Estos aumentos estuvieron 
asociados al mejoramiento genético, al manejo agronómico y a la interacción de 
ambos. Diversos autores concuerdan en que el componente genético representa un 
50% de la mejora en el rendimiento de maíz (Cardwell, 1982; Duvick, 1992).  
Las contribuciones genéticas a la mejora en el rendimiento, a su vez, pueden 
dividirse entre aquellas que confieren una mayor tolerancia al estrés abiótico y 
aquellas que aumentan el rendimiento potencial (Evans y Fischer, 1999). La 
estabilidad registrada en los rendimientos potenciales, a partir del uso generalizado 
de híbridos simples (F11), sugiere que en los próximos años el mejoramiento 
deberá concentrar su esfuerzo en reducir la brecha entre rendimientos potenciales y 
reales para aumentar la producción global de maíz (Cassman et al., 2003). Esta 
condición implicará evaluar el desempeño del cultivo en condiciones de estrés, 
principalmente abiótico. Entre estas condiciones se encuentra la deficiencia de 
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nitrógeno (N) (Sylvester-Bradley y Kindred, 2009; Witcombe et al., 2008), 
fundamentalmente derivada de los altos requerimientos de este nutriente que tiene 
el cultivo para expresar altos rendimientos, de su escasa disponibilidad en muchas 
regiones potencialmente cultivables debido a los bajos niveles de materia orgánica 
de sus suelos (e.g., regiones sub-húmedas) y del elevado costo del fertilizante 
nitrogenado.  
 
En ambientes con restricciones al crecimiento, generalmente evitados por los 
mejoradores pues dificultan el proceso de selección (Baenziger et al., 2006), se 
espera una disminución en la tasa de ganancia lograda (Duvick, 2005) o bien 
esfuerzos mucho mayores para sostener los niveles de ganancia alcanzados con la 
introducción de los híbridos y la selección en ambientes superiores (Smith et al., 
1999). En estos ambientes, donde la heredabilidad del rendimiento es baja 
(Rosielle y Hamblin, 1981), puede ser de utilidad el uso de rasgos secundarios en 
el proceso de mejora (Blum, 1988). En este sentido, la identificación de caracteres 
fisiológicos determinantes del rendimiento en grano y su medición en los 
ambientes objetivos (i.e., fenotipado) son un paso fundamental para que las nuevas 
aproximaciones moleculares (e.g., QTLs) puedan ser exitosas. Por ello es de suma 
importancia no sólo comprender la arquitectura fisiológica del rendimiento en 
grano, entendiendo a ésta como las interrelaciones existentes entre los procesos 
fisiológicos asociados que resultan en un aumento del rendimiento, sino también su 
expresión a través de la arquitectura genética del rendimiento en grano. Ésta última 
es el resultado de los efectos aditivo y no aditivo (epistasis, número de factores 
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La comprensión integral de la respuesta de los determinantes ecofisiológicos 
del rendimiento en grano a la disponibilidad de N en híbridos comerciales de maíz 
es relativamente reciente (Uhart y Andrade, 1995a, b, c). Consecuentemente, son 
aún más recientes los estudios orientados a interpretar las modificaciones 
introducidas por el mejoramiento en algunos de estos atributos en respuesta al N, 
por ejemplo los relacionados con la fotosíntesis para híbridos liberados en 
diferentes años (Ding, 2005) o los referidos a la determinación del número de 
granos (D’Andrea et al., 2008a). Se observó que, ante condiciones limitantes de N, 
la capacidad fotosintética postfloración de los híbridos modernos disminuía a una 
tasa menor que la de los híbridos más antiguos debido a un menor decaimiento de 
la actividad de la PEP carboxilasa y a una mayor conservación del contenido de 
clorofila y proteínas solubles en hoja (Ding, 2005). Por otra parte, se determinó la 
existencia de variabilidad genotípica en el patrón de respuesta del número de 
granos por planta (NGP) a la tasa de crecimiento por planta durante el período 
crítico2 (TCPPC), observándose que la disponibilidad de N afecta la determinación 
del número de granos no sólo a través de la mencionada relación sino también por 
medio de la partición de biomasa a la espiga, y que existe variabilidad en el patrón 
de respuesta entre los híbridos (D’Andrea et al. 2008a). En el caso de líneas 
endocriadas, material base para la producción de híbridos, el conocimiento sobre 
estos rasgos se limita a unos pocos estudios (Laffite y Edmeades, 1994; Bänziger 
et al., 2002; Hirel et al., 2004), y sólo en uno (D’Andrea et al., 2006) se analiza 
integralmente la respuesta de los determinantes ecofisiológicos del rendimiento 
ante condiciones contrastantes de disponibilidad de N. Dicho estudio permitió 
detectar variabilidad genotípica para todos los rasgos evaluados, paso fundamental 
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en el proceso de mejoramiento. Resta aún profundizar el conocimiento sobre los 
aspectos genéticos que controlan dicha variabilidad y la interpretación del 
desempeño de los híbridos derivados ante condiciones contrastantes de N.  
 
1.2. HETEROSIS PARA COMPONENTES FISIOLÓGICOS Y 
NUMÉRICOS DETERMINANTES DEL RENDIMIENTO EN GRANO 
ANTE CONDICIONES DE ESTRÉS.  
Una característica sobresaliente del cultivo de maíz es la mayor producción de 
biomasa total y rendimiento en grano de los híbridos F1 respecto a las líneas 
endocriadas que los producen (parentales homocigotos o altamente homocigotos). 
Shull (1909) acuñó el término “heterosis”3 para describir este fenómeno, y Schnell 
(1974) utilizó el término “heterosis absoluta” para referirse a la diferencia entre el 
rendimiento de un híbrido simple respecto a la media de rendimiento de las líneas 
endocriadas parentales (i.e., heterosis del padre medio). Las altas tasas de ganancia 
en el rendimiento logradas desde 1930 se debieron primordialmente al aumento de 
la heterosis, asociada sucesivamente a la introducción de híbridos dobles, luego de 
tres vías y finalmente simples (Fig. 1 en Troyer, 2006). En este proceso, se redujo 
la altura de la planta y el vuelco y se aumentó el índice de cosecha (IC= biomasa 
de grano/biomasa total). Este último se incrementó a través de una notable 
disminución en la esterilidad de las plantas. Existen evidencias de que en los 
últimos años la tasa de incremento de la heterosis medida en términos absolutos se 
ha mantenido relativamente constante y que esta tasa se vuelve levemente negativa 
cuando se la mide en términos relativos (Fig. 2 en Troyer y Wellin, 2009), 
especialmente bajo condiciones ambientales favorables para el cultivo (Duvick, 
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2005). Para los mejoradores el interés radica en conocer qué proporción de la 
ganancia genética se debe a incrementos en la heterosis y qué proporción a 
incrementos de no-heterosis (i.e., incrementos en el rendimiento de las líneas 
parentales debidas a efectos génicos aditivos). Un incremento en el rendimiento de 
las líneas parentales reduce la heterosis absoluta cuando el rendimiento del híbrido 
se mantiene constante. En este sentido, Troyer y Wellin (2009) determinaron que 
para híbridos de maíz del cinturón maicero de EEUU liberados durante el período 
1950 a 1990, el aporte debido al aumento en rendimiento de las líneas parentales 
fue más importante que la heterosis per se.  
 
El nivel de heterosis puede ser cuantificado para diferentes atributos, sin 
embargo, la variación en los niveles de heterosis entre ellos conlleva dificultades 
en la determinación cierta de la heterosis global (Springer y Stupar, 2007). A su 
vez, el nivel de heterosis de un carácter es relativo al desempeño del híbrido 
respecto a sus líneas parentales y por ende se espera que presente variaciones entre 
condiciones de crecimiento cuando híbridos y líneas endocriadas respondan de 
manera diferencial ante los estímulos ambientales (Tollenaar et al., 2004, 
D’Andrea et al., 2009). Si bien la expresión de la heterosis es ambiente-
dependiente, la respuesta a través de los ambientes varía con el atributo analizado 
(Knight, 1973; Griffing y Zsiros, 1971). En numerosas especies, incluido el maíz, 
dicha heterosis está fuertemente asociada a la heterosis para número de granos 
(Leng, 1954; Blum, 1970; Echarte y Tollenaar, 2004), y consecuentemente podría 
esperarse que lo mismo ocurriera al relacionarla con los determinantes 
ecofisiológicos del rendimiento (i.e., captura de luz, producción de biomasa y 
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No existen, sin embargo, trabajos de tal naturaleza que permitan identificar la 
existencia o no de tendencias en heterosis a través de condiciones de crecimiento 
(i.e., años y niveles de recursos). Más aún, no es claro cómo influye el estrés 
abiótico en los procesos fisiológicos que subyacen a la expresión de la heterosis.  
 
1.3 TIPO DE ACCIÓN GÉNICA ASOCIADA A LOS COMPONENTES 
FISIOLÓGICOS Y NUMÉRICOS DETERMINANTES DEL 
RENDIMIENTO EN GRANO. 
El grado de semejanza entre parientes es una propiedad genética fundamental 
para el estudio de caracteres cuantitativos y un entendimiento de sus causas es el 
eje central para una aplicación exitosa en un programa de mejoramiento. En maíz 
la identificación del par de líneas endocriadas que darán el mejor híbrido no es una 
tarea sencilla, ya que para conocer el valor de un individuo o línea es necesario 
evaluar su progenie a través de diseños de apareamiento con la finalidad de generar 
varios niveles de parentesco. Uno de los diseños utilizados para tal fin es el 
dialélico completo (i.e. cruzamiento de un grupo de n líneas en todas las 
combinaciones posibles), en el mismo existen dos niveles de parentesco: (i) medios 
hermanos (aquellos individuos con un padre en común) y (ii) hermanos enteros 
(individuos con ambos padres en común). El análisis dialélico tiene como finalidad 
el estudio del modo de herencia de un carácter complejo (Hayman, 1954), pero 
constituye a su vez una herramienta para mejoradores de maíz interesados en 
evaluar la aptitud combinatoria de líneas endocriadas (Griffing, 1956).  
La aptitud combinatoria de las líneas endocriadas es el factor último que 
determina la utilidad de una línea para la producción de híbridos (Hallauer y 
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línea reside en la posibilidad de predecir el comportamiento de los híbridos 
derivados de ella. En maíz, el comportamiento de una línea endocriada está 
correlacionado con su comportamiento en combinaciones híbridas según qué 
proporción de la varianza se deba a la acción de genes aditivos (Falconer y 
Mackay, 1996). Sprague y Tatum (1942) fueron los primeros en particionar la 
aptitud combinatoria en aptitud combinatoria general (ACG) y aptitud 
combinatoria específica (ACE). La ACG se refiere al comportamiento promedio de 
una línea en combinaciones híbridas con otras líneas, y está relacionada con la 
acción génica aditiva. La ACE se refiere al desvío encontrado entre el 
comportamiento promedio observado para una combinación híbrida en particular y 
el que debería esperarse a partir del comportamiento de las líneas parentales 
involucradas. La ACE es indicativa de la presencia de genes con efectos no 
aditivos; i.e., dominancia y epistasis, que no involucre exclusivamente genes con 
efecto aditivo. Las estimaciones de ACG y ACE dependen del conjunto de 
genotipos evaluados.  
Diversos estudios sobre el modo de herencia o tipo de acción génica en maíz 
han estado relacionados con el rendimiento en grano y con caracteres morfológicos 
de fácil determinación, como número total de hojas y ángulo foliar (i.e., hábito 
erectófilo o planófilo), largo de espiga, número de hileras por espiga, diámetro de 
espiga, prolificidad, altura de planta (Mason y  Zuber, 1976; Rood y Major, 1981a, 
b; Gamble, 1961). Pocos han abordado caracteres ecofisiológicos (Wang et al., 
1999; Lee et al., 2005) que permiten explicar de una manera más funcional la 
determinación del rendimiento en grano. En este sentido, la estimación de los 
efectos aditivos de los componentes numéricos del rendimiento en grano (i.e., 
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fueron mejor criterio de selección que la estimación de los efectos aditivos del 
rendimiento en grano per se (Johnson, 1973). Aunque estos caracteres numéricos 
están asociados al rendimiento en grano, en general no representan los procesos 
fisiológicos que subyacen al mismo y contribuyen poco al entendimiento de su 
determinación, en gran medida por las fuertes compensaciones que existen entre 
ellos (Slafer et al., 1996). Más aún, dado que los componentes numéricos del 
rendimiento muestran una variabilidad no-aditiva igual o mayor que el rendimiento 
en sí, la información sobre dichos componentes no aportaría beneficios por sobre 
el uso del rendimiento en grano de la línea parental en la predicción del desempeño 
del híbrido (Gaedelmann y Peterson, 1976). 
Estudios recientes (Lee et al., 2005) analizaron los efectos aditivos asociados a 
los componentes fisiológicos determinantes del rendimiento (i.e., índice de área 
foliar máximo, duración del área foliar verde o stay green, acumulación de 
biomasa aérea, índice de cosecha, número de granos) y el rendimiento en grano, 
utilizando un conjunto  de líneas endocriadas representativas del germoplasma élite 
de ciclo corto de Canadá y un diseño factorial de cruzamientos North Carolina II. 
En dicho trabajo se determinó que tanto los efectos aditivos como los no aditivos 
influenciaron el rendimiento en grano en proporciones semejantes a las descritas 
por Hallauer y Miranda (1988). El 90% de los efectos genéticos significativos 
fueron aditivos para el índice de cosecha, pero no obtuvieron diferencia 
significativa entre la proporción aditiva y no aditiva para la biomasa aérea; por lo 
que el estudio mencionado no permitió explicar el efecto genético del rendimiento 
en grano a través de los procesos fisiológicos estudiados con el germoplasma y 
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En relación a atributos directamente asociados con la eficiencia en el uso del 
N (EUN), Pollmer et al. (1979) encontraron interacciones significativas de la ACG 
y la ACE con el ambiente para la absorción de N pre y postfloración y la 
removilización de N foliar durante postfloración, los cuales fueron medidos en dos 
niveles de N contrastante. Esto implica que tanto la magnitud como la naturaleza 
de los efectos génicos, estimados estos a partir de datos fenotípicos, no son 
constantes a través de ambientes. Por ende la selección de estos atributos requiere 
la evaluación de progenie en varios ambientes. Consecuentemente, se requieren 
estudios más precisos para establecer las relaciones entre los efectos genéticos de 
los componentes fisiológicos y numéricos del rendimiento y el rendimiento en 
grano en maíz, que incluyan un conjunto más amplio de genotipos de diferente 
composición genética (background genético) así como condiciones de crecimiento. 
 
1.4. OBJETIVOS 
1.4.1. Objetivo general 
Estudiar los componentes de la varianza genética para caracteres fisiológicos y 
numéricos determinantes del rendimiento en grano ante condiciones contrastantes 
de N, en un conjunto de líneas endocriadas de background genético contrastante y 
sus híbridos derivados con especial atención a las variaciones en heterosis, las 
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1.4.2. Objetivos específicos. 
Para un conjunto de genotipos de maíz compuesto por seis líneas endocriadas 
provenientes de distintos orígenes, épocas de mejoramiento y fondo genético y sus 
híbridos derivados (incluyendo recíprocos), todos cultivados en diversas 
condiciones ambientales (años y niveles de N y de oferta hídrica contrastantes), se 
propone:  
I. 
estudiar la magnitud y variación en la expresión de la heterosis para 
rendimiento en grano y sus determinantes fisiológicos y numéricos, buscando 
identificar posibles patrones de respuesta a las modificaciones presentadas por 
el ambiente. 
II. 
Cuantificar los efectos genéticos para los determinantes mencionados y para el 
rendimiento en grano, buscando establecer posibles relaciones entre los 
mismos y los efectos del ambiente.  
 
1.5. HIPOTESIS 
I. Los procesos fisiológicos responsables de la expresión de la heterosis son 
diferentes según la disponibilidad de recursos. La magnitud de la heterosis se 
incrementa con el nivel de estrés si la depresión por endogamia es más 
evidente en ambientes con estrés respecto a aquellos ambientes favorables. Se 
observa un aumento en las asociaciones entre la heterosis para rendimiento y 
la heterosis para caracteres ecofisiológicos en ambientes desfavorables. 
II. Dentro del marco de estudio de las interacciones genotipo por ambiente para 
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II.I. Es posible modelar la sensibilidad de híbridos y líneas endocriadas ante 
cambios en el ambiente  (Fig. 1.3), por lo cual el comportamiento de cada 
genotipo puede  ser caracterizado por una relación lineal con coeficiente de 
regresión βP y βF1 (β: valor de la pendiente para el promedio de los padres y F1 
respectivamente; Fig. 1.3a, c, e) y la existencia o no de interacción heterosis × 
ambiente (Fig. 1.3b, d, f) que depender del comportamiento diferencial de los 
genotipos dado por βP y βF1.  
 
Figura 1.1. Posibles relaciones entre las sensibilidades ambientales (β: pendiente 
de la recta) de líneas progenitoras (P) y F1 (a, c, e) y las interacciones de heterosis 
× ambiente resultantes (b, d, f). βP línea punteada y βF1 línea llena. 
 
II.II. Es  posible identificar genotipos estables a través de ambientes. Los 
procesos fisiológicos que explican el mejor desempeño de un genotipo en 
ambientes deficitarios en N no necesariamente implican una penalidad en el 
rendimiento en grano para condiciones no limitantes de N. Esto puede 
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través de ambientes o como el agrupamiento de genotipos exitosos o 
perdedores con cambio de ranking sólo dentro de grupos pero no entre grupos. 
 
III. Es posible establecer relaciones genéticas entre el rendimiento en grano y los 
componentes ecofisiológicos relacionados, en donde genotipos con elevada 
aptitud combinatoria para rendimiento en grano la presenten también para los 
componentes ecofisiológicos, lo cual permitiría cuantificar la importancia 
relativa del tipo de acción génica de dichos caracteres para la obtención de 
altos rendimientos en grano. 
 
1.6. EXPERIMENTOS REALIZADOS PARA CUMPLIR CON LOS 
OBJETIVOS. 
Para cumplir con los objetivos propuestos y responder a las hipótesis 
planteadas se realizaron experimentos dialélicos completos (i.e., incluyendo 
progenitores y todos los F1 posibles) durante los años 2006-2007 y 2008-2009 en 
la Estación Experimental Agropecuaria (EEA) INTA Pergamino. Estos incluyeron 
combinaciones factoriales de N × Genotipo, distribuidas en un diseño en parcelas 
divididas con tres repeticiones. En cada año, además, se exploraron condiciones de 
riego y secano. Para mejorar la robustez de las predicciones, en los capítulos 2 y 3 
los análisis incluyeron datos obtenidos en experimentos previos no dialélicos 
(D’Andrea, 2008). Los mismos correspondieron a las campañas 2002-2003, 2003-
2004 y 2004-2005, todos bajo riego y explorando condiciones contrastantes de N 
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CAPÍTULO 2: 
“RESPUESTA DE LA HETEROSIS PARA RENDIMIENTO EN GRANO Y 
CARACTERES ECOFISIOLÓGICOS DETERMINANTES A LA 
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 2.1. INTRODUCCION 
En condiciones de crecimiento potenciales la expresión de heterosis para 
rendimiento en grano se encuentra fuertemente asociada a componentes 
ecofisiológicos relacionados a la captura de radiación  (Tollenaar et al., 2004). La 
heterosis para rendimiento en grano también se encuentra asociada con la heterosis 
para  IC, como consecuencia de una partición diferencial de biomasa al grano entre 
líneas e híbridos durante el periodo crítico de definición del rendimiento (Echarte y 
Tollenaar, 2006; D’Andrea et al., 2009). 
La expresión de heterosis varía con las condiciones ambientales y su 
contribución a la tolerancia a estrés se ve incrementada ante condiciones de déficit 
hídrico (Betrán et al., 2003), alta densidad de plantas (Liu and Tollenaar, 2009a), o 
exceso hídrico (Zaidi et al., 2007), particularmente para rendimiento en grano. 
Resultados más dispares se han encontrado para tasa de crecimiento. En este 
sentido, al estudiar la fijación de granos en dos híbridos de maíz y sus líneas 
parentales, creciendo bajo condiciones de estrés hídrico y alta densidad de plantas, 
no se encontró que la tasa de crecimiento de planta durante el periodo crítico 
(TCPPC) fuese consistentemente mayor en híbridos respecto a las líneas parentales 
(Echarte y Tollenaar, 2006). Al analizar el efecto de la deficiencia de N en un 
conjunto amplio de genotipos, D’Andrea et al. (2009) encontraron que la TCPPC de 
híbridos fue consistentemente mayor que la de las líneas parentales, mientras que 
la tasa de crecimiento de la espiga apical en el mismo período (TCEPC) no difirió 
entre los dos grupos de genotipos. Aparentemente, el estrés hídrico tiene un mayor 
efecto sobre la expresión de depresión por endocría (i.e., la manifestación opuesta 
al vigor híbrido; Falconer and Mackay, 1996) que la deficiencia de N (Bertrán et 
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Los cambios en la expresión de la heterosis debidos a estrés (alta densidad de 
plantas, baja disponibilidad de nutrientes, deficiencia hídrica, exceso hídrico, etc.) 
dependerán del tipo de atributo bajo análisis y su asociación con la adaptabilidad 
del genotipo, así como del tipo de estrés ambiental considerado (Hoffmann and 
Parsons, 1991). Más aun, la variabilidad ambiental puede afectar las relaciones 
entre los componentes fisiológicos de la heterosis para rendimiento en grano 
dependiendo del efecto principal del estrés (e.g., expansión de tejidos, fotosíntesis, 
o partición de biomasa). La única evidencia de los efectos del estrés sobre la 
respuesta de la expresión de heterosis para caracteres ecofisiológicos proviene de 
estudios llevados a cabo en Canadá con sólo dos líneas endocriadas y sus híbridos 
derivados cultivados a alta densidad (Liu y Tollenaar, 2009a) o con sombreo 
durante tres fases del desarrollo (Liu y Tollenaar, 2009b). Aunque el pequeño 
número de genotipos utilizado en dichos estudios limita el alcance de sus 
hallazgos, se destaca que en los mismos se observó un incremento en la heterosis 
para rendimiento en grano bajo las dos condiciones de estrés evaluadas (i.e., 
densidad alta o sombreo), pero en cada una difirió el componente fisiológico 
asociado al aumento en la heterosis mencionada. Cuando el estrés se debió a 
sombreo, el aumento en los niveles de heterosis para rendimiento estuvo asociado 
tanto a un incremento en la heterosis para acumulación de biomasa como para el 
IC, mientras que sólo a este último cuando el estrés se debió a una mayor densidad 
de plantas.  
La heterosis para rendimiento en grano es un carácter variable que depende de 
las condiciones ambientales que afectan de manera diferencial a híbridos y líneas. 
El entendimiento de los efectos del estrés abiótico sobre los procesos fisiológicos  
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cuantificación del grado de afectación de la heterosis ante condiciones de 
deficiencia de N en maíz. La realización de estudios sobre la expresión de la 
heterosis para caracteres fisiológicos a través de condiciones ambientales  (i.e., 
años  y disponibilidad de recursos) permitiría un mayor entendimiento de la 
respuesta diferencial de la misma, mejorando la eficiencia con la cual un 
mejorador puede caracterizar materiales (i.e., fenotipado). 
En este capítulo se provee un análisis de las diferencias en los patrones de 
respuesta entre líneas endocriadas y sus híbridos derivados para atributos 
relacionados con la captura de luz, producción de biomasa, rendimiento en grano y 
sus componentes numéricos, bajo condiciones contrastantes de N durante cinco 
años. Se incluyó un número representativo de progenitores (seis) y F1 (doce). Los 
objetivos de este estudio fueron (i) cuantificar el nivel de heterosis para caracteres 
ecofisiológicos relacionados a rendimiento en grano en ambientes con  alta y baja 
disponibilidad de N, y (ii) estudiar los procesos ecofisiológicos determinantes de la 
heterosis para rendimiento en grano a través de ambientes (i.e., condiciones 
climáticas), analizando los patrones y grado de asociación entre heterosis para 
rendimiento y sus componentes fisiológicos. 
 
2.2. MATERIALES Y MÉTODOS 
2.2.1. Material genético 
Seis híbridos simples y sus recíprocos fueron confeccionados a partir del 
cruzamiento de 6 líneas endocriadas. Las líneas fueron  B100, ZN6, LP662, 
LP611, LP561 y LP2, previamente fenotipadas por D’Andrea et al. (2006, 2009), y 
contrastantes en cuanto a tamaño de canopeo, rendimiento y componentes, y 
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representativa de la variabilidad existente en el germoplasma analizado en cuanto a 
época del mejoramiento, origen y background genético (Tabla 2.1). En cuanto al 
grupo heterótico, B100 pertenece a germoplasma americano tipo semi dentado 
(Hallauer et al., 1995)  y el resto de las líneas a germoplasma argentino tipo flint. 
Los híbridos incluidos en el presente capítulo fueron B100 × LP2, B100 × ZN6, 
B100 × LP561, ZN6 × LP561, ZN6 × LP611, LP561 × LP662 y sus recíprocos. 






grano Fondo genético Origen 
B100 1993 Amarillo dentado 
Desarrollado a partir de B85 x 
H99. Luego restrocruzado por 
H99. Selección por pedigree 
dentro de la retrocruza. 
Iowa-EEUU 
ZN6 1959 Duro Desarrollada a partir de una población colorada dura. 
INTA* 
Pergamino 
LP662 1994 Anaranjado duro 
Familia P465. Desarrollada a 
partir de cultivares sintéticos 
INTA 
Pergamino 
LP611 1995 Anaranjado duro 
Familia P465. Desarrollada a 
partir de cultivares sintéticos. 
Selección recurrente de P465 x 
cultivares resistentes a roya. 
INTA 
Pergamino 
LP561 1996 Colorado duro 
Familia de composición caribeña 
argentina. Desarrollada a partir 
de sintética R4PC. 
INTA 
Pergamino 
LP2 1999 Amarillo 
semidentado 




*Instituto Nacional de Tecnología Agropecuaria 
 
 
2.2.2. Manejo del cultivo y diseño experimental 
Los estudios a campo se llevaron a cabo en la estación experimental INTA  
Pergamino (33º56’ S, 60º34’ O) sobre un suelo argiudol típico. Los experimentos y 
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 Tabla 2.2. Detalle de los experimentos. 
 
 
La capa arable (0-40 cm) tuvo un pH  (agua) de 7,3, y un contenido de materia 
orgánica de 22 (Exp. 1 y 2), 14 (Exp. 3), 24 (Exp. 4), 15 (Exp. 5 y Exp. 7), y 50 g 
kg-1 (Exp. 6). No se requirió de fertilización fosfatada. Los niveles de N inorgánico 
en la siembra fueron de 55, 23,  40, 34, 29, 87, y 62 kg N ha-1 (Exp. 1 a 7, 
respectivamente). Los Exp. 1, 2, 3, 4, y 6 recibieron riego suplementario por 
aspersión, manteniendo la porción superior del perfil (ca. 1 m) cerca de capacidad 
de campo durante toda la estación de crecimiento para prevenir el déficit 
hídrico.Los tratamientos fueron una combinación factorial de 18 genotipos (6 
líneas endocriadas y 12 híbridos simples entre directos y recíprocos) y dos niveles 
de N (Tabla 2.2.). El N se agregó en forma de urea en dos aplicaciones entre la 
emergencia del cultivo y el estadio V12 (12 hojas expandidas; Ritchie et al., 2008). 
El fertilizante se incorporó al suelo mecánicamente luego de aplicado. 
     
Experimento Año Fecha de 
siembra 
N aplicado 












   
400 
 
Exp. 2 2003-2004 9-Oct-03 0 Riego 
   
400 
 
Exp. 3 2004-2005 8-Nov-04 0 Riego 
   
400 
 
Exp. 4 2006-2007 1-Nov-06 0 Riego 
   
200 
 
Exp. 5 2006-2007 2-Nov-06 0 Secano 
   
200 
 
Exp. 6 2008-2009 20-Oct-08 0 Riego 
   
200 
 
Exp. 7 2008-2009 23-Oct-08 0 Secano 
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Se empleó un diseño en parcelas divididas con tres repeticiones, con la 
disponibilidad de N como la parcela principal y los genotipos (líneas e híbridos) 
como las subparcelas. Dos hileras de bordura fueron sembradas con un híbrido de 
ciclo corto a cada lado de los experimentos. Cada subparcela consistió en  tres 
hileras, distanciadas a 0,7 m de distancia entre ellas y de 5,5 m de longitud. Las 
parcelas fueron sembradas a mano a razón de tres semillas por golpe, y fueron 
raleadas a una planta por sitio  en V3. La densidad fue siempre de 7 plantas  m-2. 
Los cultivos se mantuvieron limpios de malezas, plagas y enfermedades. Los 
valores diarios de radiación solar global incidente, temperatura media del aire, y 
lluvias se obtuvieron a partir de una estación meteorológica LI-COR 1200 
(Lincoln, Nebraska, EEUU) instalada en el campo experimental. La radiación solar 
incidente fue convertida a radiación fotosintética activa (RFAI) afectando los 
valores por el coeficiente 0,45 (Monteith, 1965). El tiempo térmico acumulado 
desde la siembra (TT; en oCd-1 con temperatura base de 8 oC) fue calculado a partir 
de la temperatura diaria del aire según el modelo propuesto por Ritchie y NeSmith 
(1991). Se estimó el agua útil a la siembra hasta 2 m empleando el modelo 
CERES-Maize (Jones y Kinery, 1986) y la aproximación propuesta por Savin et 
al., (1995).   
 
2.2.3. Mediciones 
Se marcaron cinco plantas en la hilera central de cada parcela en V3 para 
monitoreo de la aparición foliar, la dinámica de senescencia y la floración.  Las 
marcas se colocaron en posiciones identificadas a lo largo del tallo, lo que permitió 
la identificación de hojas individuales (hn) y la determinación del número total de 
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amarilla) por planta se registraron semanalmente entre la emergencia de las 
plántulas y la madurez fisiológica en todas las plantas marcadas. El área foliar 
individual se calculó en floración femenina (silking) como el largo de la lámina × 
ancho máximo × 0,75 (Montgomery 1911). Después de silking se midió como la 
suma del área de todas las hojas verdes. El índice de área foliar (IAF) se calculó 
como el producto del área foliar por planta y el número de plantas por unidad de 
superficie del suelo. Se computó su valor máximo (IAFMAX) a floración y el 
remanente a madurez fisiológica (IAFMF). 
La fracción de RFAI interceptada por el canopeo (fRFAI) fue estimada cada 
dos semanas desde V5 en adelante según la ecuación 1. Se identificaron los valores 
máximo (fRFAIMAX) y a madurez fisiológica (fRFAI MF). 
 
fRFAI= 100 [1- (Ib/Ia)]                                                                       [1]           
 
donde Ib es el flujo de fotones fotosintéticamente activos que alcanzaban el nivel 
de las hojas verdes más bajas del canopeo e Ia es el flujo de estos fotones que se 
registró por encima del canopeo (Gallo y Daughtry, 1986). Se utilizó un sensor 
lineal de RFAI (Cavadevices, Argentina) y se tomaron tres determinaciones por 
subparcela para Ib y una cada cinco suparcelas para Ia. Las mediciones se 
efectuaron alrededor del mediodía, entre las 11.30 y las 14.30 h, en días luminosos. 
Se ubicó 1 m del sensor en forma diagonal, con sus extremos en el centro de dos 
entresurcos sucesivos e inmediatamente por debajo de las hojas verdes que se 
encontraban más abajo en el canopeo. La fracción diaria de intercepción entre las 
fechas de observación se calculó mediante interpolación lineal. La RFAI 
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RFAI y fRFAI, y los valores acumulados fueron obtenidos para (i) el periodo 
crítico para fijación de granos entre V14 y R2, aproximadamente (RFAIiPC), (ii) el 
periodo postfloración representativo del llenado efectivo de los granos entre R2 y 
madurez fisiológica (RFAIiPos), y (iii) el ciclo completo entre emergencia y 
madurez fisiológica (RFAIiMF). 
Se registraron los datos de antesis (i.e., por lo menos una antera visible) y 
silking  (i.e., por lo menos un estigma visible) de la espiga apical (E1) en todas las 
plantas marcadas. Se calculó el intervalo antesis – silking (ASI) para cada planta 
marcada como la diferencia en días entre la fecha de silking y de antesis 
(Uribelarrea et al., 2002), y se promedió para cada subparcela. Se computaron las 
fechas promedio de antesis y silking de cada subparcela  así como el TT a antesis y 
silking promedio para cada subparcela. 
La biomasa aérea fue estimada para cada planta marcada al comienzo del 
periodo crítico (V14) y en R2 (silking + 12 d). Para ello se utilizaron modelos 
alométricos no destructivos basados en la relación entre la biomasa de la planta y 
variables morfométricas, cuyo uso ha sido ampliamente documentado para 
condiciones potenciales de crecimiento (Vega et al., 2000; Borrás y Otegui 2001; 
Vega et al., 2001; Maddonni and Otegui 2004) y para ambientes con estrés de agua 
(Echarte y Tollenaar, 2006) o de N (D’Andrea et al., 2006 y 2008). Los valores de 
los parámetros de los modelos alométricos se obtuvieron a partir de muestreos 
destructivos de por lo menos ocho plantas de cada genotipo × combinación de N, 
cosechando en cada oportunidad dos o tres plantas por subparcela de cada 
experimento. Las variables morfométricas utilizadas fueron altura de la planta 
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de la planta, y diámetro máximo de la E1 en R2. Los modelos ajustados se 
describen en las ecuaciones [2], [3], y [4] 
 
Biomasa V14= a + b Volumen del tallo                                                [2]  
             
 




Biomasa de la E1 en R2= e diámetro de la E1f                            [4]  
   
 
donde a, b, c, d, e y f son los parámetros de los modelos ajustados y todas las 
variables calculadas poseen unidades de g planta-1. Todas las relaciones fueron 
altamente significativas (P <0.001) y no hubo diferencias entre los híbridos 
recíprocos ni tampoco entre niveles de N para cada genotipo (D’Andrea et al., 
2009), por lo que se definieron 36 modelos por experimento (12 en V14 y 24 en 
R2). Se utilizaron las estimaciones de biomasa aérea de cada planta marcada para 
calcular la tasa de crecimiento por planta durante el periodo crítico (TCPPC, en g 






V Biomasa - R Biomasa
−
                                     [5]  
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La biomasa de la espiga se consideró nula al comienzo del crecimiento activo 
de la espiga en ca. silking - 220 ºCd (Otegui and Bonhomme 1998), y la biomasa 
de la E1 calculada en R2 (Ec. [4]) se empleó para calcular la tasa de crecimiento de 








                                                   [6]   
    
 
Para cada combinación de tratamientos se calculó el índice de partición de 
biomasa a estructuras reproductivas alrededor de silking como el cociente entre los 
valores promedio por repetición de TCEPC y TCPPC. 
La eficiencia en el uso de la radiación (EUR) se estimó como el cociente entre 
la producción de biomasa y la RFAIi acumulada para diferentes periodos durante 
el ciclo del cultivo. Estos fueron (i) hasta V14 (i.e., EURV14), como representación 
del periodo vegetativo, (ii) durante el periodo crítico para fijación de granos entre 
V14 y R2 (i.e., EURPC), (iii) durante el periodo postfloración representativo del 
llenado efectivo del grano entre R2 y madurez fisiológica (i.e., EURPos), y (iv) 
durante todo el ciclo hasta madurez fisiológica (i.e., EURMF). 
Todas las plantas marcadas fueron cosechadas en madurez fisiológica y la 
prolificidad fue computada como número de espigas granadas por planta. Todo el 
material vegetal se secó en estufa a 60 ºC hasta constancia en peso para luego 
determinar el peso seco de la biomasa aérea en madurez fisiológica (BiomasaMF). 
Para cada planta se determinó el rendimiento en grano (RGP) y sus componentes 
(granos por espiga y peso individual del grano). Se estableció el número de granos 
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(NGE1) y la espiga subapical (cuando estuvo presente). El peso individual del 
grano (PG, en mg) se calculó como el cociente entre RGP y NGP. El índice de 
cosecha (IC) se calculó como el cociente entre RGP y BiomasaMF. Por último, para 
cada tratamiento se calculó: (i) la capacidad reproductiva por planta como el 
cociente entre el NGP y la TCPpc, y (ii) la capacidad reproductiva por E1 como el 
cociente entre  el NGE1 y la TCEPC. 
 
2.2.4. Análisis Estadístico 
Se realizaron los análisis de variancia individuales de acuerdo al modelo de la 
Ec. [7]. 
 
Yijk = µ + ρi + αj + γij + βk +  (αβ)jk + εijk                                     [7]  
    
 
donde µ es la media general; ρi es el efecto de i-ésimo bloque (i=1…3); αj es el 
efecto de j-ésimo nivel de N (j=1…2); γij es el error (a); βk es el efecto del k-ésimo 
genotipo (k=1….18); (αβ)jk es el efecto de interacción entre el j-ésimo nivel de N y 
el k-ésimo genotipo; εijk es el error (b). Se utilizó el test de Bartlett para probar 
(P<0.05) la homogeneidad de varianzas, seguido por el procedimiento de Levy 
para comparaciones múltiples de varianzas. Los experimentos se agruparon en 
función del resultado de estas comparaciones. Los Exp. 1-4 (irrigados) y el Exp. 
5 (secano) mostraron homogeneidad de varianzas (P<0.05). Los experimentos que 
no fueron incluidos en el análisis combinado fueron aquellos conducidos durante 
2008-2009 (i.e., Exp. 6 irrigado y Exp. 7 secano). El análisis de varianza 
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se realizó por medio del procedimiento PROC GLM de SAS v 8.2 (SAS Institute, 
1999). Se consideraron los tratamientos N y genotipo como efectos fijos, y los 
experimentos (i.e., años) y repeticiones anidadas dentro de experimentos como 
efecto aleatorio. Cuando los efectos principales o sus interacciones fueron 
significativos (P<0.05), se realizó una prueba t de comparación de medias. 
Asumiendo ausencia de efectos maternos (D’Andrea et al., 2009), se juntaron 
los valores de cruzamientos directos y recíprocos para el cálculo de la heterosis 
para cada experimento. La heterosis de padre medio (HPM), i.e. la superioridad del 
hibrido con respecto a la media parental, fue calculada para cada atributo (Ec. [8]) 
 
Heterosis PM = 100 × 
PM
PM - F 1
       [8] 
 
donde F1 representa la media del comportamiento de los híbridos simples de un 
cruzamiento dado y PM es la media de las líneas endocriadas utilizadas como 
padres para ese cruzamiento específico. La significancia estadística de la heterosis 
respecto del padre medio y su comparación entre tratamientos de N se evaluó 
mediante  pruebas de t. 
El coeficiente de correlación de Pearson (r) fue calculado para condiciones de 
N0 y N1 utilizando el software Infogen (Balzarini y Di Rienzo, 2004), para evaluar 
las asociaciones entre heterosis para RGP y atributos ecofisiológicos. Las 
comparaciones entre coeficientes  r se realizó por medio de la transformación Z de 
Fisher. El análisis de componentes principales (ACP) sobre la matriz estandarizada 
de genotipo × heterosis para los distintos atributos medidos. Se construyó un biplot 
para cada condición de N, utilizando los dos primeros componentes principales 
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ecofisiológicos, y genotipos. En el biplot, los genotipos se representaron como 
puntos y los atributos como vectores. Genotipos que se encuentran próximos entre 
sí son similares en sus respuestas específicas para todos los atributos analizados. 
Para un atributo en particular, los genotipos pueden ser comparados al proyectar 
una perpendicular desde cada punto correspondiente al genotipo hacia el vector 
atributo de interés, de manera tal que aquellos genotipos que se ubican más 
alejados del centro muestran una respuesta relativa mayor para ese atributo 
(positiva en el sentido del vector y negativa cuando se ubican en su proyección 
opuesta), y viceversa. Los biplots también permiten visualizar la fuerza de las 
asociaciones entre vectores atributos. Ángulos agudos entre dos vectores indican 
asociaciones positivas, ángulo recto indica falta de asociación y ángulos mayores a 




2.3.1. Condiciones climáticas 
Las condiciones climáticas variaron ampliamente entre los años (Y) en que se 
condujeron los experimentos (Fig. 2.1). En general, la radiación solar incidente fue 
similar para los años 2002-2003, 2003-2004, 2006-2007, y 2008-2009 (23,2, 23,9, 
22,9, y 24,1 MJ m-2 d-1, respectivamente), pero los registros obtenidos durante 
2004-2005 indicaron una reducción del 35% (17,5 MJ m-2 d-1) respecto a los demás 
valores, lo cual se acentuó (47%) durante el periodo de llenado de grano. En este 
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Figura 2.1. Valores diarios de temperatura media y máxima, radiación solar, y 
precipitaciones para cinco años de experimentos. Las flechas indican los 
momentos de siembra (1) y madurez fisiológica (2). Las líneas horizontales llena y 
entrecortada representan la duración promedio del periodo de floración para 
experimentos irrigados y de secano, respectivamente. 
 
La cantidad y distribución de las precipitaciones durante la estación de 
crecimiento difirieron entre años. Durante la estación de verano de 2008-2009 se 
instaló un período de deficiencia hídrica severa en toda la región pampeana, el cual 
se extendió desde 3 semanas presilking de los experimentos hasta el final del 
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al 2008-2009 presentó la menor cantidad de lluvias (204 mm) de todos los años 
evaluados, seguida por la de 2003-2004 con 351 mm; sin embargo, esta última 
presentó una mejor distribución de las precipitaciones en relación al momento de 
ocurrencia de silking (Fig. 2.1). La mayor cantidad de lluvias durante el periodo de 
crecimiento del cultivo de maíz registrado en este trabajo fue de 676 mm en 2006-
2007. Por ende, se observó una gran variación en la disponibilidad de agua durante 
el periodo de crecimiento del cultivo  para aquellos experimentos conducidos en 
secano (Exp. 5 en 2006-2007 y Exp. 7 en 2008-2009). La cantidad de agua 
disponible acumulada en el perfil del suelo difirió entre estos dos experimentos 
(100 y 25% de agua disponible para transpiración para Exp. 5 y Exp. 7, 
respectivamente). Como resultado de las bajas precipitaciones registradas durante 
el periodo de barbecho en 2008, el nivel de nitratos residuales al momento de la 
siembra se encontraba por encima del umbral recomendado (i.e., 50 g kg-1) para la 
fertilización N. Estas diferencias en la disponibilidad de N inorgánico a la siembra 
entre años afecto la respuesta a la aplicación de N a través de los experimentos. 
Más aun el elevado contenido de materia orgánica en el suelo registrado en el Exp. 
6, combinado con las elevadas temperaturas promedio y una elevada condición 
hídrica del suelo, puede haber conducido a una alta tasa de mineralización de la 
materia orgánica observada desde V14 (Di Nápoli y Maddonni, 1996), 
enmascarando las diferencias entre los tratamientos de N en dicho experimento. La 
diferencia en las precipitaciones entre 2006-2007 y 2008-2009 fueron mayores 
durante el periodo crítico, en el cual el ciclo 2008-2009  tuvo una reducción en las 
precipitaciones del 78% en relación al ciclo 2006-2007 y una reducción del 58% 
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Los años evaluados no difirieron en la temperatura promedio ni en la 
temperatura máxima promedio (20,7 a 21 oC y 27,3 a 28,1 oC, respectivamente), 
excepto para los ciclos de crecimiento del 2002-2003 y 2008-2009 en los que se 
registraron mayores temperaturas promedio (22,5 y 24 oC, respectivamente) y 
máximas promedio (30,6 y 32 oC, respectivamente). Estas diferencias se 
magnificaron durante la fase reproductiva, principalmente porque las estaciones de 
crecimiento 2002-2003 y 2008-2009 tuvieron registros máximos por encima de 35 
oC durante 30 y 40% del periodo crítico, respectivamente. Las restantes estaciones 
de crecimiento no experimentaron estas condiciones durante el periodo alrededor 
de silking. Adicionalmente, el ciclo 2008-2009 registró temperaturas máximas 
elevadas durante el periodo de llenado de granos, con la consecuente anticipación 
de la madurez fisiológica del experimento en secano respecto al de riego (Fig. 2.1). 
Las condiciones cálidas y secas observadas en 2008-2009 contribuyeron a que en 
dicha estación de crecimiento se registraran los valores más bajos de rendimiento 
en granos reportados en este trabajo. La mencionada variabilidad en las 
condiciones climáticas provocó una interacción G x N x Y significativa (P<0.05) 
para la mayoría de los atributos medidos. Los efectos de la disponibilidad de N 
sobre la expresión de heterosis es el principal enfoque, por ende los experimentos 
fueron agrupados (indicado en Tabla 2.2 y de acuerdo a las pruebas de Bartlett y de 
Levy mencionadas en la sección de análisis estadístico) de manera de evaluar la 
consistencia en la respuesta a deficiencia de N (N0) y así evitar  efectos climáticos 
confundidos (estres por altas temperaturas y déficit hídrico severo) los cuales 
pueden introducir un sesgo en el análisis. Los experimentos que no fueron 
incluidos en el análisis de varianza combinado son aquellos conducidos durante la 
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respectivamente). Por lo tanto, los experimentos que integran el grupo con un  
predominante efecto significativo de N comprenden los Exp. 1 a 4 (irrigado) y el 
Exp. 5 (secano). 
 
2.3.2. Fenología 
Las líneas endocriadas mostraron un requerimiento térmico a floración mayor 
que los híbridos; sin embargo, se observó un mismo patrón de respuesta a la baja 
provisión de N independientemente del grupo genotípico. El tratamiento N0 
provocó un leve incremento en los requerimientos térmicos, los cuales fueron 
significativos (P<0.05) únicamente para TT a silking de los híbridos (Tabla 2.3). 
Aunque la HPM promedio fue significativa (P<0.01), presentó valores negativos 
(i.e., el periodo prefloración de la progenie F1 fue reducido en comparación con la 
de las líneas parentales), bajos y similares (P<0.05) entre los tratamientos de N 
para los Exp. 1 a 5 (Tablas 2.4 y 2.5). El ASI fue mayor para las líneas endocriadas 
que para los híbridos. Los tratamientos N0 no afectaron significativamente el ASI 
de las líneas parentales, mientras que los híbridos mostraron un menor ASI en los 
tratamientos N1 (Tabla 2.3).  No se registró heterosis significativa para ASI a 
través de experimentos; sin embargo, la ocurrencia de una deficiencia hídrica 
adicional redujo (P<0.01) la ventaja de los híbridos para este atributo. 
 
2.3.3. Canopeo y captura de luz 
Los atributos relacionados con la captura de luz (IAFMAX, IAFMF,  fRFAIMAX, 
fRFAIMF, RFAIPC, RFAIPos, y RFAIMF) fueron mayores para híbridos que para las 
líneas parentales. En los experimentos con efecto de N significativo (i.e., Exp.1 a 
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tanto en híbridos como en líneas endocriadas (Tabla 2.3), pero la magnitud de la 
respuesta fue generalmente mayor  para los primeros que para los segundos. 
Cuando el estrés fue provocado por un efecto predominante del N, la heterosis 
promedio para IAFMAX y IAFMF  se redujo de N0 a N1 (desde 51% a N1 a 32% a N0 
para IAFMAX y de 134% a N1 a 23% a N0 para IAFMF; Tabla 2.4). La heteorsis para 
fRFAIMF presentó un patrón de respuesta similar; sin embargo, la ventaja de los 
híbridos respecto de las líneas para la captura de luz al final del ciclo no fue 
significativa en N0. Contrariamente, la heteorsis para fRFAIMAX fue significativa  
(P<0,001) y de similar magnitud en ambas condiciones de N (28% para N1 y 31% 
para N0,), La heterosis para RFAIi durante el periodo crítico (RFAIPC) fue similar 
para los tratamientos N1 y N0 (32 y 31%, respectivamente; Tabla 2.4); es decir, 
híbridos y líneas no difirieron en su sensibilidad al estrés por N durante dicho 
periodo (15 y 16 % de reducción para híbridos y líneas, respectivamente; Tabla 
2.3). La principal diferencia en la respuesta de la captura de luz a N0 entre los dos 
grupos de genotipos se encontró para fRFAIMF, RFAIPOS y RFAIMF. Para estos 
rasgos los efectos negativos de una baja disponibilidad de N fueron mayores para 
híbridos que para líneas endocriadas (Tabla 2.3), lo cual conllevó una reducción de 
la heterosis de los mismos en N0 (Tabla 2.4). Con la ocurrencia de un estrés 
adicional, la ventaja del hibrido para IAFMAX, fRFAIMAX, RFAIPOS y RFAIMF se 
mantuvo significativa (P<0,001), pero se observaron cambios en la magnitud de la 
heterosis. Esta condición enmascaró las diferencias en la expresión de la heterosis 
promedio entre los tratamientos de N (Tabla 2.5). En contraste, la heterosis 
promedio para IAFMF y fRFAIMF varió tanto en magnitud como significancia entre 
tratamientos de N ante la ocurrencia de un estrés hídrico severo adicional (e.g., 
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Tabla 2. 3. Valor promedio de híbridos (H) y líneas endocriadas (L) para atributos relacionados con la fenología y la captura de luz en cultivos 
creciendo con alta (N1) y baja (N0) disponibilidad de nitrógeno. El porcentaje de cambio se refiere a la variación respecto a N0. 
    
Experimentos con efecto predominante 
significativo de N (Exp.1 a 5)  Experimentos con  efecto predominante no significativo de N  
   
  Estrés térmico  durante PC (Exp. 6)  Estrés hídrico (Exp. 7) 
Atributo Genotipo        N1       N0  % Cambio         N1       N0  % Cambio      N1     N0  % Cambio 
TT  a antesis (°C dia-1)  H 897 b¶  919 b 2 NS  930 b 936 b 0,6 NS  1032 b 1040 a 1 NS 
  L 970 a 988 a 2 NS  1037 a 1033 a -0,4 NS  1144 a 1135 b -1 NS 
TT a silking (°C dia-1) H 915 b 957 b 5 ***  984 b 984 b 0,1 NS  1112 b 1110 b -0,2 NS 
 L 997 a 1028 a 3 *  1089 a 1084 a -0,5 NS  1204 a 1205 a 0,1 NS 
ASI (día) H 1.07 b 2,59 b 1,5# ***  3,97 a 3,71 a -0,3 NS  6,18 a 6,05 a -0,1 NS 
 L 2,01 a 2,82 a 0,8 NS  3,76 a 3,89 a -0,1 NS  5,55 a 5,11 a -0,4 NS 
IAFMAX H 4,63 a 3,31 a -29 ***  4,95 a 5,01 a 1 NS  4,38 a 4,08 a -7 * 
 L 3,26 b 2,63 b -19 ***  3,73 b 3,40 b -10 NS  3,51 b 3,21 b -9 NS 
IAFMF H 3,36 a 1,20 a -64 ***  2,94 a 2,57 a -14 NS  1,49 a 1,18 a -21 NS 
 L 1,49 b 1,01 b -32 ***  1,68 b 1,61 b -4 NS  1,01 b 1,08 a 7 NS 
fRFAIMAX H 0,89 a 0,76 a -15 ***  0,95 a 0,93 a -2 *  0,87 a 0,86 a -1 NS 
 L 0,72 b 0,60 b -17 ***  0,84 b 0,79 b -6 **  0,70 b 0,68 b -3 NS 
fRFAIMF H 0,71 a 0,36 a -49 ***  0,63 a 0,59 a -7 NS  0,26 a 0,26 a 0 NS 
 L 0,36 b 0,27 b -25 ***  0,42 b 0,39 b -8 NS  0,17 b 0,20 b -18 NS 
RFAIiPC††  H 9,90 a 8,40 a -15 ***  10,40 a 10,10 a -3 **  9,31 a 9,07 a -3 NS 
 L 7,70 b 6,45 b -16 ***  9,32 b 8,86 b -5 *  7,98 b 7,36 b -8 * 
RFAIiPOS††  H 391 a 239 a -39 ***  490 a 469 a -5 **  331  317  -4 NS 
 L 215 b 160 b -26 ***  395 b 372 b -6 NS  226  212  -6 NS 
RFAIiMF†† H 814 a 506 a -38 ***  860 a 819 a -4 **  571 a 554 a -3 NS 
  L 593 b 466 b -21 ***   647 b 624 b -4 NS   445 b 417 b -6 NS 
*, **, *** significativo a P= 0,05, 0,01, and 0,001 probabilidad, respectivamente, NS = no significativo. 
¶
 dentro de cada columna y atributo, valores seguidos de la misma letra no son significativamente diferentes al P<0,05. 
#
 atributo representado por su valor absoluto. †† sólo para experimentos 1 a 3, 6 y 7 
ASI, intervalo antesis-silking; fRFAI, fracción de RFA incidente interceptada por el canopeo; IAFMAX: índice de área foliar máximo; IAFMF: índice de área foliar a madurez 
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2.3.4. Producción de Biomasa y partición 
Cuando el estrés fue provocado por un efecto predominante del N, los híbridos 
mostraron una mayor eficiencia en la conversión de la RFA interceptada a biomasa (i.e., 
mayor EUR); esta ventaja se vio incrementada cuando se dieron las condiciones para 
alcanzar una elevada EUR (i.e., N1). Se observó una tendencia similar para la 
producción de biomasa a lo largo de ciclo (e.g., TCPPC y TCEPC). La partición de 
biomasa (i.e., IC y TCEPC TCPPC-1) fue mayor para híbridos en comparación con las 
líneas endocriadas; sin embargo, estos índices no se vieron reducidos significativamente 
para ningún tipo de germoplasma por una baja disponibilidad de N (Tabla 2.4). Una 
baja disponibilidad de N redujo significativamente (P<0,05) (i) la producción de 
biomasa, TCPPC, y TCEPC en híbridos y líneas (reducciones promedio a través de los 
atributos mencionados de -30 y -18% para híbridos y líneas, respectivamente) y (ii) las 
EURs solamente para híbridos (en promedio -20%). Contrariamente, IC y TCEPC 
TCPPC-1 no mostraron una reducción significativa ante condiciones de N0.  
En los experimentos con efecto significativo de N predominante, la heterosis 
promedio fue significativa (P<0,05) para algunos valores de EUR (Tabla 2.4) y TCEPC 
(48%) bajo N0 pero no bajo N1 (Tabla 2.2). Tal como fue mencionado, en ambos grupos 
de genotipos se observó, en general, un incremento en la acumulación de biomasa con el 
aumento de la disponibilidad de N, pero los híbridos mostraron una mayor respuesta que 
las líneas parentales. Por ende, la heterosis para la acumulación de biomasa fue 
moderada a N0 (en promedio 50%) y alta a N1 (en promedio 80%), registrándose  los 
mayores valores para BiomasaV14. La diferencia en heterosis entre los tratamientos de N  
se profundizó con el avance del ciclo (Tabla 2.4); así, la heterosis para BiomasaV14 y 
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respectivamente, Similar patrón de respuesta se observó para IC y TCPPC, los cuales 
fueron significativos independientemente del tratamiento de N.  
Tabla 2.4. Porcentaje promedio y rango de heterosis de padre medio para atributos 
relacionados con fenología, captura de luz, producción de biomasa y su partición y 
rendimiento en grano de cultivos creciendo con alta (N1) o baja (N0) disponibilidad de 
nitrógeno. Sólo se incluyen experimentos con efecto predominante significativo de N. 
  Heterosis  
 
N0  N1 
Atributo % Promedio Rango   % Promedio Rango 
TT antesis (°C dia-1) -6 *** (-13;14)  -7 *** (-14;13) 
TT silking (°C dia-1) -6 *** (-13;13)  -7 *** (-16;17) 
ASI (dia) ¶ 0,1 NS (-2,3;1,5) 
 
-0,6 NS (2,6;1,6) 
IAFMAX 32 *** (5;66)  51 *** (29;82) 
IAFMF 23 *** (-84;175)  134 *** (50;428) 
fRFAIMAX 31 *** (8;52)  28 *** (13;43) 
fRFAIMF 38 NS (-75;160)  112 *** (22;441) 
RFAIiPC#  31 *** (16;43)  32 *** (15;52) 
RFAIiPOS#  49 *** (16;98)  86 *** (45;150) 
RFAIiMF#  35 *** (24;53)  49 *** (26;70) 
EURV14# 9 ** (-22;64)  30 ** (-6;72) 
EURPC#   -5 NS (-23;20)  20 NS (-12;57) 
EURPOS#   16 NS (-29;86)  34 ** (4;78) 
EURMF #  4 NS (-11;31)  24 ** (7;34) 
Biomasa V14 (g pl-1) 96 ** (21;208)  131 *** (38;252) 
Biomasa R2 (g pl-1) 38 *** (-2;92)  59 *** (24;88) 
Biomasa MF (g pl-1) 45 *** (23;103)  80 *** (49;127) 
TCP PC (g pl-1dia-1) 38 ** (-20;154)  65 *** (19;130) 
TCEPC (g dia-1) 20 NS (-38;76)  48 *** (-16;113) 
TCEPC TCPPC-1  -11 * (-41;32)  -9 * (-35;47) 
NGP (pl-1) 56 *** (-5;143) 
 
76 *** (21;150) 
NGP TCPPC-1 21 * (-29;83)  7 NS (-38;62) 
NGE1 TCEPC-1 34 *** (-25;107)  23 ** (-22;67) 
PG (g grano-1) 22 *** (10;37) 
 
35 *** (20;48) 
IC 28 *** (-9;89) 
 
31 *** (1;67) 
RGP  (g pl-1) 87 *** (23;208)   137 *** (72;254) 
*, **, *** significativo a P= 0,05, 0,01, y 0,001, respectivamente. NS = no significativo. 
¶
valor absoluto.  
# sólo los experimentos 1 a 3. 
ASI, intervalo antesis-silking; EUR, eficiencia en el uso de la radiación; fRFAI, fracción de RFA 
incidente interceptada por el canopeo; IAFMAX: índice de área foliar máximo; IAFMF: índice de área foliar 
a madurez fisiológica; IC, índice de cosecha; KNE1: número de granos en espiga apical; MF: madurez 
fisiológica; NGP: número de granos por planta; PG: peso individual de grano; Pos: periodo de llenado de 
grano; R2: inicio del periodo activo de llenado de grano; RFAIiPC: RFAI interceptada acumulada durante 
el periodo crítico; RGP, rendimiento en grano por planta; TCE, tasa crecimiento de la espiga apical; TCP, 
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Tabla 2.5. Porcentaje promedio y rango de heterosis de padre medio para atributos relacionados con fenología, captura de luz, producción de biomasa 
y su partición y rendimiento en grano de cultivos creciendo con alta (N1) y baja (N0) disponibilidad de nitrógeno. 
  Experimentos con efecto predominante no significativo de N  
 
 Con estrés térmico durante PC (Exp. 6)   Con estres hidrico (Exp. 7) 
 
N1  N0  N1  N0 
Atributo Promedio Rango   Promedio Rango   Promedio Rango   Promedio Rango 
TTantesis (°C dia-1) -10 *** (-12;-7)  -9 *** (-10;-6)  -10 *** (-11;-7)  -8 *** (-11;-8) 
TT silking (°C dia-1) -9 *** (-11;-4)  -8 *** (-10;-3)  -5 ** (-8;-1)  -6 ** (-9;-3) 
ASI (dia)¶ 0,4 NS (-1;2) 
 
0,2 NS (-2;2) 
 
1,2 NS (0,1;3) 
 
2 NS (0,4;5) 
IAFMAX 45 *** (18;60)  56 *** (28;87)  37 *** (5;61)  38 *** (2;61) 
IAFMF 72 ** (42;151)  66 * (25;194)  33 * (-47;95)  -2 NS (-83;85) 
fRFAIMAX 15 *** (10;18)  17 *** (12;20)  22 * (12;35)  31 *** (16;40) 
fRFAIMF 40 ** (30;54)  42 * (12;102)  42 NS (6;88)  26 NS (-22;102) 
RFAIiPC#  14 NS (8;16)  12 NS (9;19)  16 *** (7;29)  26 *** (12;35) 
RFAIiPOS#  22 *** (20;26)  23 *** (18;31)  45 *** (34;67)  51 *** (42;59) 
RFAIiMF#  33 *** (24;38)  29 *** (21;38)  28 *** (16;37)  34 *** (21;46) 
EURV14# 3 ** (-19;14)  28 * (7;47)  3 NS (-19;14)  28 ** (7;47) 
EURPC#   37 *** (20;56)  34 *** (7;62)  -10 * (-47;18)  -21 *** (-32;-1) 
EURPOS#   52 *** (32;86)  61 *** (27;77)  16 NS (-7;48)  -12 NS (-25;-1) 
EURMF#   28 *** (13;50)  40 *** (31;48)  2 NS (-11;15)  -8 NS (-21;5) 
Biomasa V14 (g pl-1) 34 ** (-1;56)  45 *** (21;81)  2 NS (-32;20)  7 NS (12;37) 
Biomasa R2 (g pl-1) 44 *** (18;63)  46 *** (31;79)  19 * (-11;42)  26 ** (12;47) 
Biomasa MF (g pl-1) 71 *** (45;106)  82 *** (58;105)  34 ** (9;52)  26 * (18;37) 
TCP PC (g  pl-1dia-1) 49 *** (30;85)  54 *** (28;95)  35 *** (10;83)  44 *** (17;65) 
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Continuado de la Tabla  2.5 
 
 
   
 
   
 
   
 
   
TCEPC TCPPC-1  -8 NS (-19;6)  -13 * (-50;9)  -9 NS (-25;12)  -9 NS (-38;19) 
NGP (pl-1) 108 *** (56;149) 
 
63 *** (42;87) 
 
69 NS (-18;188) 
 
51 * (19;88) 
NGP TCPPC-1 13 NS (-2;28)  43 ** (-1;108)  27 NS (-25;96)  10 NS (-30;40) 
NGE1 TCEPC-1 54 *** (20;84)  87 *** (10;137)  60 NS (-8;148)  28 NS (-12;50) 
PG (g grano-1) 25 *** (16;29) 
 
35 *** (29;39) 
 
8 NS (-11;20) 
 
3 NS (-6;10) 
IC 50 *** (26;72) 
 
33 *** (20;41) 
 
39 NS (-6;74) 
 
22 * (-24;73) 
RGP  (g pl-1) 167 *** (88;219)   119 *** (86;154)   59 * (12;92)   70 * (-17;138) 




 sólo los experimentos 1 a 3. 
ASI, intervalo antesis-silking; EUR, eficiencia en el uso de la radiación; fRFAI, fracción de RFA incidente interceptada por el canopeo; IAFMAX: índice de área foliar máximo; 
IAFMF: índice de área foliar a madurez fisiológica; IC, índice de cosecha; KNE1: número de granos en espiga apical; MF: madurez fisiológica; NGP: número de granos por 
planta; PC: período crítico; PG: peso individual de grano; Pos: periodo de llenado de grano; R2: inicio del periodo activo de llenado de grano; RFAIiPC: RFAI interceptada 
acumulada durante el periodo crítico; RGP: rendimiento en grano por planta; TCE, tasa crecimiento de la espiga apical; TCP, tasa de crecimiento por planta; TT: tiempo 
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Contrariamente, la heterosis promedio para partición de biomasa (TCEPC TCPPC-1) 
fue significativamente negativa (P<0,05), independientemente del nivel de N. Cuando 
se intensificó el estrés abiótico debido a altas temperaturas, la heterosis para EUR fue 
similar o mayor a N0 que a N1, en oposición al patrón de respuesta mencionado para los 
experimentos donde no hubo ocurrencia de un estrés adicional más allá del atribuible al 
N (Tabla 2.4). Una respuesta similar se observó para la producción de biomasa y la 
TCPPC. No se observó heterosis significativa para BiomasaV14, TCEPC, EURPOS y 
EURMF cuando existió estrés adicional por sequia. Adicionalmente, en esta situación no 
se mantuvieron las diferencias entre los niveles de N en relación a la expresión de la 
heterosis para acumulación de biomasa anteriormente mencionadas (Tabla 2.5). En otras 
palabras, la ventaja del híbrido para BiomasaV14 no fue significativa para ambos niveles 
de N, y BiomasaR2 y TCPPC tuvieron valores de heterosis mayores en N0 que en N1. La 
heterosis para atributos como EUR y TCEPC TCPPC-1 fue, en general, negativa y no 
significativa. 
 
2.3.5. Rendimiento en grano y componentes numéricos 
El rendimiento en grano por planta (RGP), sus componentes numéricos (i.e., NGP y 
PG) y la capacidad reproductiva de la planta y la espiga fueron mayores en los híbridos 
que en las líneas, independientemente del nivel de N. La mejora en la oferta de N 
provocó un aumento del RGP, el cual resultó mayor en los híbridos que las líneas (Tabla 
2.6). Este incremento fue de 65% para los primeros y de 30% para las segundas. La 
condición N1 también condujo a un incremento en el NGP y PG en los híbridos 
(promedio de 41 y 18%, respectivamente). En las líneas, en cambio, el aumento del 
NGP fue de menor magnitud (25%) y no se observó una respuesta significativa del PG 




Eugenia M. Munaro, Tesis Doctoral. Escuela para graduados “Alberto Soriano”. 
Facultad de Agronomía. UBA. 
 
entre grupos de genotipos afectaron los valores de heterosis cuando el estrés se debió a 
un efecto predominante de N. La heterosis promedio para RGP, NGP y PG fue 
significativa (P<0,001) a ambos niveles de N, pero se registraron valores mayores 
(P<0,001) para N1 (137, 76, y 35%, respectivamente) que para N0 (87, 56, y 22%, 
respectivamente). La respuesta de las capacidades reproductivas de la planta y de la 
espiga al N fue, en promedio, no significativa y opuesta a aquellas mencionadas para 
RGP y NGP. Sin embargo, se observó heterosis altamente significativa (P <0,001)  para 
capacidad reproductiva de la espiga en ambas condiciones de N (23% a N1 y 34% a N0; 
Tabla 2.4) y sólo moderadamente significativa (P<0,05) para la capacidad reproductiva 
de la planta en N0 (21%; Tabla 2.4). La ocurrencia de un estrés abiótico adicional 
debido a déficit hídrico enmascaró la expresión de heterosis para las capacidades 
reproductivas, independientemente de la condición de N (Tabla 2.4).  
 
2.3.6. Asociaciones Genotipo × Atributo para Heterosis en respuesta a Nitrógeno 
Cuando se focalizó en la respuesta de genotipos y atributos de los Exp. 1 a 5 (i.e., 
con efecto predominante significativo de N) la heterosis para RGP estuvo positiva y 
fuertemente correlacionada (r>0,70; P<0,001) con la heterosis para NGP, BiomasaMF, 
IC, y EURPos, independientemente de la condición de N (Taba 2.7). De manera similar, 
la heterosis para atributos relacionados con la captura de luz alrededor de floración (i.e., 
RFAIiPC, IAFMAX, y fRFAIMAX), la BiomasaR2, y las capacidades reproductivas 
estuvieron positivamente asociada (0,35 >r ≤ 0,70; P<0,05) con la heterosis para RGP, y 
muchas de las correlaciones fueron más fuertes para la condición de N0 que para N1 
(Tabla 2.7). Sin embargo, algunos atributos modificaron su respuesta según la condición 
de N; por ejemplo, heterosis para RGP estuvo asociada (P<0,05) con heterosis para 
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Tabla 2.6. Valor promedio de híbridos (H) y líneas endocriadas (L) para atributos relacionados con la producción de biomasa y su partición y 
determinantes de rendimiento en grano de cultivos creciendo con alta (N1) y baja (N0) disponibilidad de nitrógeno. El porcentaje de cambio se 
refiere a la variación respecto a N0. 
 
 
 Experimentos con efecto predominante 
significativo de N (Exp. 1 a 5) 
 Experimentos con efecto predominante no significativo de N  
   Con estres térmico durante PC (Exp. 6)  Con estres hídrico (Exp. 7) 
Atributo Genotipo      N1           N0  % Cambio       N1       N0  % Cambio       N1         N0  
% 
Cambio 
EURV14# H 3,59 a¶ 3,14 a -12 **  3,35 a 3,18 a -5 NS  2,96 b 2,68 b -9 NS 
 L 3,07 b 2,83 b -7 NS  2,77 b 2,70 b -2 NS  3,65 a 3,27 a -10 * 
EURPC#  H 3,04 a 2,41 a -21 ***  2,86 a 2,88 a 0,7 NS  2,18 b 2,60 b 19 ** 
 L 2,52 b 2,54 a 1 NS  2,23 b 2,05 b -9 NS  2,63 a 3,13 a 19 NS 
EURPOS#  H 2,34 a 1,84 a -21 ***  3,13 a 3,30 a 5 NS  2,22 a 1,98 b -11 NS 
 L 1,67 b 1,56 b -7 NS  2,06 b 2,05 b -0,5 NS  1,81 b 2,16 a 19 NS 
EURMF#  H 2,83 a 2,31 a -18 ***  2,34 a 2,45 a 4 NS  1,97 a 1,87 a -5 NS 
 L 2,26 b 2,22 a -2 NS  1,83 b 1,74 b -5 NS  2,00 a 1,99 a -1 NS 
BiomasaV14 (g pl-1) H 81,8 a 58,1 a -33 ***  67,4 a 66,7 a -1 NS  59,3 a 52,8 a -11 * 
 L 40,2 b 32,9 b -20 *  54,3 b 47,7 b -12 NS  64,3 a 53,9 a -16 * 
BiomasaR2 (g pl-1) H 183 a 128 a -30 ***  200 a 194 a -3 NS  159 a 152 a -5 NS 
 L 120 b 97,5 b -19 ***  150 b 131 b -13 *  139 b 125 b -10 NS 
BiomasaMF (g pl-1) H 290 a 186 a -36 ***  288 a 287 a -0,1 NS  161 a 151 a -6 NS 
 L 163 b 130 b -20 ***  171 b 156 b -9 NS  121 b 119 b -2 NS 
TCPPC (g pl-1dLa-1) H 4,00 a 2,67 a -33 ***  4,88 a 4,15 a -15 NS  3,45 a 3,29 a -5 NS 
 L 2,49 b 2,10 b -16 ***  2,85 b 2,69 b -6 NS  2,45 b 2,25 b -8 NS 
TCEPC (g dLa-1) H 1,21 a 0,81 a -18 ***  2,46 a 2,36 a -4 NS  1,41 a 1,61 a 14 NS 
 L 0,89 b 0,73 b -18 ***  1,95 b 1,86 b -5 NS  1,09 a 1,18 b 8 NS 
TCEPC TCPPC-1  H 0,31 a 0,31 a 0 NS  0,56 a 0,57 a 2 NS  0,39 a 0,47 a 21 * 
 L 0,36 b 0,35 b -3 NS  0,65 b 0,69 b 6 NS  0,42 a 0,52 a 24 NS 
NGP (pl-1) H 460 a 325 a -29 ***  417 a 435 a 4 NS  2231 a 249 a 11 NS 
 L 280 b 224 b -20 ***  268 b 226 b -16 NS  1221 b 158 b 29 NS 
NGP TCPPC-1 H 127 a 119 a -6 *  98,4 a 107 a 9 *  60,3 a 74,6 a 24 * 
 L 117 b 106 b -9 NS  89,0 a 86,9 b -2 NS  43,1 a 67,6 a 57 * 
NGE1 TCEPC-1 H 396 a 425 a 7 **  200 a 188 a -6 NS  154 a 159 a 3 NS 
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Continuado de la Tabla 2.6. 
                    
                      
PG (g grano-1) H 280 a 238 a -15 ***  259 a 253 a -3 NS  149 a 153 a 2 NS 
 L 201 b 191 b -5 NS  191 b 199 b 5 NS  141 a 137 b 3 NS 
IC H 0,44 a 0,41 a -7 NS  0,37 a 0,39 a 3 NS  0,21 a 0,26 a 25 * 
 L 0,34 b 0,32 b -6 NS  0,29 b 0,28 b -3 NS  0,14 b 0,18 b 29 NS 
RGP (g pl-1) H 129 a 77,8 a -39 ***  108 a 111 a 2 NS  34,0 a 38,8 a 14 NS 
  L 56,4 b 43,3 b -23 ***   51,8 b 44,6 b -14 NS   17,7 b 22,7 b 28 NS 
*, **, *** significativo a P= 0,05, 0,01, y 0,001 probabilidad, respectivamente, NS = no significativo. 
¶
 dentro de cada columna y atributo, valores seguidos de la misma letra no son significativamente diferentes al P<0,05, 
# sólo para experimentos 1 a 3, 6 y 7. 
EUR; eficiencia en el uso de la radiación; IC, índice de cosecha; MF: madurez fisiológica; NGE1: número de granos espiga apical; NGP: número de granos por planta; PC: 
periodo crítico; PG: peso de grano; Pos: periodo de llenado efectivo de granos; R2: inicio periodo de llenado de granos; RGP, rendimiento en grano por planta; TCE, tasa 
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El análisis de componentes principales permitió explorar la interacción genotipo × 
atributo para cada condición de N. Los primeros dos componentes (i.e., CP1 y CP2)  
explicaron un 63 y 71% de la variación registrada en las condiciones N0 (Fig. 2.2 A) y 
N1 (Fig. 2.2 B), respectivamente. La fuerza de la correlación (i.e., ángulo entre los 
vectores atributos) varió sustancialmente dependiendo del atributo. Las correlaciones 
más significativas se observaron para aquellos que poseen una base fisiológica en 
común. Los ángulos agudos formados entre los vectores de los atributos IC, NGP, 
BiomasaMF, EURPos, IAFMAX, y BiomassR2 con el vector RGP en ambos biplots 
indicaron que la heterosis promedio estaba fuerte y positivamente asociada con la 
heterosis para RGP a través de genotipos (Fig. 2.2), tal como fue mencionado en el 
párrafo anterior. En condiciones de baja disponibilidad de N (Fig. 2.2 A), la heterosis 
para atributos relacionados con crecimiento durante el periodo crítico (i.e., TCPPC y 
TCEPC) y EURMF estuvo positiva y fuertemente asociada con heterosis para RGP. La 
heterosis para RGP no estuvo asociada con la heterosis para ASI ni la heterosis para 
capacidades reproductivas. De manera similar, no se encontró asociación entre las 
heterosis de NGP y PG, Las distribuciones de los genotipos y atributos permitieron 
diferenciar los híbridos que presentan patrones de respuesta contrastantes. El genotipo 
B100 × LP561 mostró una proyección perpendicular positiva con el vector RGP y una 
alta heterosis para NGP y PG (Fig. 2.2 A). Contrariamente, el genotipo ZN6 × LP611 
tuvo una proyección similar sobre el vector RGP, con una heterosis relativa positiva 
para NGP pero negativa para PG. El hibrido B100 × LP2 mostró una respuesta contraria 
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Tabla 2.7. Correlación fenotípica (r) entre el porcentaje de heterosis para rendimiento 
en grano por planta y porcentaje de heterosis para atributos ecofisiológicos  de cultivos 
creciendo con alta (N1) y baja (N0) disponibilidad de nitrógeno para los experimentos 1 
a 5. 
 
Atributo N1   N0 
TT antesis (°C dia-1) -0,06 NS  -0,11 NS 
TT silking (°C dia-1) -0,05 NS  -0,13 NS 
ASI (dia) ¶ -0,23 NS 
 
-0,37 * 
IAFMAX 0,50 **  0,69 *** 
IAFMF 0,04 NS  0,03 NS 
fRFAIMAX 0,47 **  0,51 *** 
fRFAIMF 0,04 NS  -0,05 NS 
RFAIiPC# 0,62 **  0,59 ** 
RFAIiPos# 0,27 NS  0,04 NS 
RFAIiMF# 0,30 NS  0,05 NS 
EURV14# 0,47 ***  0,37 ** 
EURPC# 0,35 NS  0,52 * 
EURPos# 0,77 ***  0,92 *** 
EURMF# 0,01 NS  0,38 NS 
BiomasaV14 (g pl-1) 0,43 *  0,35 NS 
BiomasaR2 (g pl-1) 0,46 **  0,58 *** 
BiomasaMF (g pl-1) 0,73 ***  0,75 *** 
TCPPC (g  pl-1dia-1) 0,12 NS  0,29 NS 
TCEPC (g dia-1) 0,32 NS  0,57 *** 
TCEPC TCPPC-1  0,32 NS  0,28 NS 
NGP (pl-1) 0,93 *** 
 
0,96 *** 
NGP TCPPC-1 0,64 ***  0,57 *** 
NGE1 TCEPC-1 0,38 *  0,37 * 
PG (g grano-1) 0,29 NS 
 
0,44 ** 
IC 0,80 ***   0,85 *** 
*, **, *** significativo a P= 0,05, 0,01, y 0,001, respectivamente, NS = no significativo. 
¶
 valor absoluto. 
#sólo los experimentos 1 a 3. 
ASI, intervalo antesis-silking; EUR, eficiencia en el uso de la radiación; fRFAI, fracción de RFA 
incidente interceptada por el canopeo; IAFMAX: índice de área foliar máximo; IAFMF: índice de área foliar 
a madurez fisiológica; IC, índice de cosecha; NGE1: número de granos espiga apical; MF: madurez 
fisiológica; NGP: número de granos por planta; PG: peso individual de grano; Pos: periodo de llenado 
activo del grano; R2: inicio del periodo activo de llenado de grano; RFAIiPC: RFAI interceptada 
acumulada durante el periodo crítico; RGP, rendimiento en grano por planta; TCE, tasa crecimiento de la 
espiga apical; TCP, tasa de crecimiento por planta; TT: tiempo térmico; V14; 14 hoja ligulada. 
 
En la condición N1 (Fig. 2.2 B), la heterosis para atributos relacionados a la captura 
de luz (i.e., RFAIiPC, RFAIiPos, y RFAIiMF) también estuvo fuertemente asociada a la 
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heterosis para TCPPC, EURPC, EURPos, PG, y capacidades reproductivas de la planta y 
de la espiga apical. De manera contraria, la heterosis para ASI no se encontró asociada o 
estuvo asociada negativamente con la heterosis para TCEPC y tamaño del canopeo a 
madurez (i.e., IAFMF y fRFAIMF). Las condiciones de disponibilidad de N modificaron 
el orden relativo (i.e., ranking) de los híbridos en relación a la heteorsis para RGP. En 
condiciones de elevada disponibilidad de N, ZN6 × LP611 y B100 × LP2 mostraron los 
mayores valores de heterosis relativa para RGP y sus determinantes ecofisiológicos. 
Más aun, el genotipo ZN6 × LP611 presentó los mayores valores de heterosis para 
EURPC y las capacidades reproductivas (Fig. 2.2 B). Los genotipos LP561 × LP662 y 
ZN6 × LP561 (incluyendo recíprocos) presentaron un patrón de respuesta similar, 
mostrando los menores valores relativos de heterosis para RGP y sus determinantes 
ecofisiológicos (i.e., proyección perpendicular negativa sobre el eje CP1), 
independientemente de la disponibilidad de N; es decir, mostraron de manera 
consistente los menores valores de vigor hibrido a través de atributos. Los genotipos en 
donde la línea B100 actuó como parental (ya sea como dador de polen o como hembra) 
siempre tuvieron valores positivos en la CP1 y una heterosis elevada para atributos 
asociados con RGP (Fig. 2.2 y 2.3). Más aun, el genotipo B100 × LP2 presentó, en 
general, los mayores valores de heterosis tanto en baja como en alta condición de N 
(Fig. 2.3) y se ubicó entre el 10% más rendidor (Cap. 3, Fig. 3.1), mientras que el 
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Figura 2.2. Biplots de los dos primeros componentes principales del análisis de 12 
híbridos evaluados para 23 atributos a baja (A) y alta (B) disponibilidad de nitrógeno 
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B100 x LP2 B100 x ZN6 B100 x LP561
ZN6 x LP561 ZN6 x LP611 LP561 x LP662 
 
 
Figura 2.3. Heterosis de padre medio (HPM) para varios atributos correspondiente a 
híbridos F1 (incluyendo recíprocos) creciendo a alta (N1) y baja (N0) disponibilidad de 
nitrógeno para Exp. 1 a 5. Cada vector corresponde a un atributo distinto y contiene dos 
valores de HPM, uno para N0 (línea punteada) y otro para N1 (línea llena). 
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2.4. DISCUSIÓN 
Los resultados del presente capítulo mostraron que la expresión de heterosis para 
RGP y sus determinantes ecofisiológicos variaron a través de los años (Tollenaar et al,, 
2004) y la disponibilidad de recursos; es decir, la ocurrencia de un estrés abiótico de 
manera individual (N0) o combinada con otros estreses (i,e,, interacciones agua × N, 
altas temperaturas × N) pueden afectar de manera diferencial la expresión de la heterosis 
para RGP y sus determinantes ecofisiológicos en maíz.  Esto sugiere que los cambios 
que produce el estrés en la expresión de la heterosis dependen fuertemente de la 
naturaleza del estrés abiótico. En general, la heterosis disminuyo cuando las 
restricciones abióticas tuvieron  en primera instancia un efecto predominante en la 
expansión de tejidos (resumidas en IAFMAX) seguida de un efecto en la capacidad 
fotosintética (resumidas en las EURs), tal como para N o deficiencias hídricas que 
ocurrieron durante el periodo de crecimiento vegetativo previo a floración. Esta 
respuesta de la heterosis también puede ser explicada por el reducido efecto que dichos 
estreses tienen sobre las líneas endocriadas en comparación con los híbridos (D’Andrea 
et al., 2009), atribuible a una menor demanda de los tejidos de las líneas para expansión 
los que de por si se encuentran reducidos por la depresión por endogamia. No obstante 
ello, la combinación particular de intensidad × momento de ocurrencia × tasa de 
desarrollo del efecto de estrés, o la ocurrencia simultánea de estreses que tienen un 
efecto diferente sobre los determinantes fisiológicos de rendimiento en grano (e.g., el 
golpe de calor tiene un mayor efecto sobre la EUR que sobre la expansión de tejidos y 
casi ninguno sobre la partición a estructuras reproductivas; Cicchino et al., 2010), afectó 
la respuesta de cada grupo de genotipos de manera diferencial, con la concomitante 
variación en la expresión de la heterosis. Por lo tanto, una primera aproximación en la 
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de una deficiencia de N seguido de un análisis comparativo de la co-ocurrencia de los 
diferentes estreses abióticos. 
 
2.4.1. Heterosis y Disponibilidad de Nitrógeno 
Contrariamente a los reportes en la literatura que sugieren un incremento de la 
heterosis con el aumento en la densidad de plantas o un déficit hídrico durante el 
periodo crítico (Echarte y Tollenaar, 2006; Liu y Tollenaar, 2009a), la condición N0 no 
incrementó la expresión de heterosis en los híbridos. La mayor expresión de heterosis se 
registró para RGP (137%) seguida de cerca por IAFMAX (134%) y BiomasaV14 (131%), 
todos ellos en condición de N1. Estos resultados sustentan el consenso general de la 
mayor respuesta de los híbridos respecto de las líneas a una reducción en la 
disponibilidad de N para RGP (Betran et al,, 2003; Zaidi et al,, 2003) y sus 
determinantes fisiológicos (D’Andrea et al, 2009) debido a  la menor demanda de 
recursos de las líneas dada por un menor crecimiento potencial a causa de la depresión 
por endogamia. Este efecto diferencial de la deficiencia de N sobre la progenie F1 y sus 
líneas parentales provoca una reducción en la expresión de la heterosis en los cultivos 
creciendo bajo esta condición, tal como reflejan los resultados aquí reportados, en 
particular para atributos relacionados con tamaño de canopeo (i.e., IAF), captura de luz, 
y acumulación de biomasa, en concordancia con los reportes previos sobre este tema 
(D’Andrea et al.,2009), Las regiones meristemáticas presentan un crecimiento más 
rápido en los híbridos que en las líneas parentales y directamente proporcional a la 
disponibilidad de N (Burkholder y McVeigh, 1940). Considerando las interrelaciones 
existentes entre las actividades de fuente y de destino, cuando la oferta de N es reducida 
la tasa de crecimiento relativa se ve más frecuentemente restringida por la tasa de 
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actividad de fuente) (Sugiyama y Gotoh, 2009); por lo tanto, una acumulación de 
almidón por disminución en la actividad de destinos en relación a la actividad de fuente 
puede dar lugar a un retrocontrol negativo sobre la fotosíntesis de la hoja (Gifford y 
Evans, 1981; Prioul, 1996), reduciendo así los efectos de la baja disponibilidad de N 
sobre la expresión de la heterosis para fotosíntesis de hoja y finalmente de la EUR. En 
este estudio se detectó que las reducciones promedio de RGP en respuesta a una 
condición de N0 (39% para híbridos y 23% para líneas) puede ser atribuida a 
reducciones similares en BiomasaMF (36% y 20%, respectivamente) dado que no se 
registró una reducción significativa en el IC. Por lo tanto, el efecto predominante de la 
disponibilidad de N fue sobre la producción de biomasa (Ding et al., 2005; D’Andrea et 
al., 2009; Massignam et al., 2010) más que sobre su partición a la espiga. Estos 
resultados son consistentes con los estudios sobre los cambios que experimentaron los 
atributos luego de selección para rendimiento en grano a disponibilidad de N baja y alta, 
lo cual incrementó la biomasa total pero no el IC (Laffite y Edmeades, 1994). 
El efecto de la disponibilidad de N sobre la heterosis para RFAIi y la acumulación 
de biomasa fue más evidente durante el periodo de llenado de granos que en las etapas 
previas. Aunque las mayores diferencias en la acumulación de biomasa entre híbridos y 
líneas parentales se observó en V14 en ambas condiciones de N, su contribución a la 
biomasa área total a madurez fisiológica en los híbridos fue pequeña (menos de 35%) y 
similar a aquella encontrada en maíces cultivados en condiciones optimas de 
crecimiento (Tollenaar et al,, 2004). Con el avance en el ciclo de crecimiento las 
diferencias en la expresión de heterosis para acumulación de biomasa entre tratamientos 
de N se volvieron más pronunciadas. El incremento en la heterosis para EUR durante el 
periodo de llenado de granos en N1 estuvo en concordancia con estudios previos de un 
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postsilking (Ahmadzadeh et al., 2004). La mayor discrepancia en la heterosis para la 
acumulación de biomasa entre los tratamientos de N1 y N0 a madurez fisiológica que en 
etapas tempranas  y el incremento en EUR durante el llenado de granos sugieren que los 
mayores efectos de la reducción en la disponibilidad de N sobre el rendimiento en grano 
ocurrieron mayormente durante el periodo post floración y pueden ser atribuibles a un 
marcada reducción en la actividad de destinos reproductivos como consecuencia de una 
reducción en el número de granos (Sadras et al., 2000; D’Andrea et al., 2009). La mayor 
TCPPC de los híbridos en relación a las líneas en ambas condiciones de disponibilidad de 
N (en promedio del 50%) puede explicarse por un mayor IAFMAX (40%) y RFAIiPC 
(30%), dado que no se registró una EURPC significativa. Esto concuerda con estudios 
que indican que los efectos de depresión por endogamia están más relacionados con la 
expansión de tejidos foliares e intercepción de luz que con la EUR (D’Andrea et al. 
2009). La heterosis para TCPPC se tradujo en una heterosis significativa para la 
capacidad reproductiva de la planta únicamente en N0, sugiriendo que la deficiencia de 
N en las líneas endocriadas  pudo haber limitado la fijación de granos no sólo de manera 
indirecta (i.e., proceso mediado por tasa de crecimiento) sino también a través de 
efectos directos sobre el metabolismo del N de los granos en desarrollo (Seebauer et al., 
2004; D’Andrea et al., 2008). A pesar de que la heterosis para TCEPC en la condición N0 
no fue estadísticamente significativa, los híbridos mostraron una mayor capacidad 
reproductiva de la espiga apical que las líneas. Esta respuesta puede ser atribuida a 
diferencias entre los dos grupos de genotipos en el patrón de asignación de asimilados a 
los tejidos dentro de la espiga (i.e., reproductivo vs vegetativo) o en el patrón de 
desarrollo de espiguillas, los cuales no fueron abordados en el presente capítulo y 
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Contrariamente a lo reportado por estudios previos en cuanto a la contribución de la  
heterosis para IC a la tolerancia a sombreo (Liu y Tollenaar, 2009b), en el presente 
trabajo la heterosis para dicho atributo fue similar en N1 y N0 (31 y 28%, 
respectivamente). Esta respuesta diferencial merece varias consideraciones. Por un lado, 
puede ser atribuida a diferencias en el momento de ocurrencia y tasa de desarrollo de los 
efectos de estrés, dado que la deficiencia de N en este trabajo tuvo un desarrollo lento y 
constante durante la etapa vegetativa, lo cual permitió a las plantas  adecuar su tamaño a 
la disponibilidad de N  afectando la producción de biomasa principalmente a través de 
la expansión de área foliar (Uhart y Andrade, 1995). Ambos grupos de genotipos se 
vieron afectados de manera similar en  rendimiento en grano y producción total de 
biomasa, lo cual resultó en una falta de variación en la expresión de heterosis para IC a 
través de los niveles de N evaluados. De manera contraria, la imposición de sombreo o 
estrés hídrico durante el periodo alrededor de silking, una vez que el tamaño máximo del 
canopeo se ha establecido, no permite que la planta pueda ajustar su tamaño a la 
disponibilidad de recursos (i.e., de manera de reducir el tamaño potencial). La 
consecuencia inmediata a este tipo de estrés es una reducción dramática en la asignación 
de asimilados a la espiga en desarrollo y en la fijación de granos (Boyle et al., 1991; 
Bolaños y Edmeades, 1993a). Aparentemente las líneas son más sensibles que los 
híbridos a los efectos negativos de déficit hídrico (Echarte y Tollenaar, 2006) o sombreo 
(Liu y Tollenaar, 2009b), lo cual puede resultar en los incrementos en la expresión de 
heteorsis para IC  reportados por dichos trabajos. Por otra parte, los efectos tanto de  
competencia intraespecifica (Liu y Tollenaar, 2009a) como de una  reducción en la 
disponibilidad de N comienzan tempranamente en el ciclo del cultivo (Uhart y Andrade, 
1995; Maddonni et al., 2001), por lo tanto en estos casos las diferencias en la respuesta 
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de ocurrencia o a la tasa de desarrollo del estrés. La única explicación plausible es que 
los tratamientos difirieron en el rango explorado de biomasa por planta. Según la 
intensidad del estrés este rango puede o no  haber incluido el valor umbral para biomasa 
por planta asociada con una caída drástica en el IC de cada genotipo (Echarte y 
Andrade, 2003). Para aquellos experimentos de esta tesis que mostraron  un efecto 
significativo de deficiencia nitrogenada, el rango de biomasa por planta se encontraba 
por encima de este valor umbral, por lo cual no es de esperarse un cambio pronunciado 
en el IC de cada grupo de genotipos (Passioura, 2006) y la heterosis debiera mantenerse 
estable. Para las condiciones por debajo del rango crítico de biomasa por planta (en este 
trabajo representados por parcelas N1 afectadas por un déficit hídrico severo, a discutir 
más adelante), el IC de todos los genotipos podría ubicarse en su valor más bajo, por 
ende no sería esperable heterosis para IC. 
 Cuando el  stress  fue provocado por una baja disponibilidad de N, el mejor 
desempeño de los híbridos respecto a las líneas parentales para rendimiento en grano 
estuvo asociado con la heterosis para NGP, BiomasaMF, EURPOS, IC, y otros atributos 
relacionados con la captura de luz alrededor de silking y en menor grado a la capacidad 
reproductiva, independientemente del nivel de N. Esto da sustento a la idea que la 
heterosis para rendimiento en grano refleja las influencias de heterosis acumuladas para 
sus determinantes ecofisiológicos (Griffing, 1990; Tollenaar et al., 2004), lo cual se 
puede visualizar de manera resumida en la Fig. 2.4. Los híbridos registraron una mayor 
producción de granos en relación a su mejora en biomasa que las líneas endocriadas 
como resultado de la mejora en NGP. Este componente de rendimiento depende de la 
provisión de asimilados alrededor de silking (Schussler y Westgate, 1994; Westgate et 
al., 2004), lo cual en nuestros ambientes condicionados por la disponibilidad de N 
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Figura 2.4. Diagrama de flujo donde se describe la asociación entre los determinantes 
ecofisiológicos del rendimiento en grano (A) y los componentes numéricos del 
rendimiento (B). Líneas punteadas asocian variables del mismo grupo (i.e., eficiencia de 
intercepción o eficiencia en el uso de la radiación). Líneas llenas indican efectos 
directos. Los números para cada variable representan porcentaje de heterosis a N0 y N1 
(X1 y X2, respectivamente), respectivamente, cuando el N fue el factor de estrés 
predominante (Tabla 2.7). No se computó la heterosis para índice de area foliar  ni para 
fracción de radiación fotosintéticamente activa incidente diaria interceptada por el 
cultivo durante el periodo de llenado de granos (IAFPOS y fRFAIPOS, respectivamente) y 
el valor indicado para IAF a madurez fisiológica (IAFMF) son provistos como referencia 
indirecta a la primera Se resalta en negro las variables para las cuales la heterosis se 
correlacionó significativamente con la heterosis para rendimiento en grano por planta 
(RGP) (Tabla 2.4), en las dos condiciones de N. Se resalta en gris aquellos donde la 
correlación fue significativa solamente en N0. NS indica que la heterosis no fue 
significativa (Tabla 2.2). 
 
 
Adicionalmente, la alta correlación encontrada entre heterosis para RGP y heterosis 
para EURPOS  a ambos niveles de N refuerza lo descrito en estudios previos sobre la 
importancia de haber mejorado la capacidad fotosintética postsilking como via de 
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embargo, se observaron cambios en las relaciones entre heterosis para atributos 
ecofisiológicos y rendimiento en grano en condiciones N0 comparado con N1. En 
condiciones de baja disponibilidad de N, la heterosis para RGP estuvo correlacionada 
también con heterosis para EURPC y heterosis para PG, así como con el ASI. La 
dependencia de la respuesta de heterosis para RGP a la expresión de heterosis para PG  
ante condiciones de disponibilidad de N puede estar ligada a la alta respuesta del PG de 
maíz a condiciones desfavorables imperantes luego de la fijación de granos (Borras et 
al., 2004), el cual puede afectar la producción de biomasa durante el periodo de llenado 
de granos y el rendimiento en grano. Comparando la respuesta de la progenie F1 a la 
disponibilidad de N se observó, por un lado, que los híbridos conformados por la línea 
B100 mostraron una elevada heterosis, aunque la respuesta especifica a la 
disponibilidad de N dependió de la otra línea progenitora incluida en el cruzamiento. 
Por otro lado, híbridos que no comprendían a la línea B100 como progenitor mostraron 
un nivel de heterosis variable independientemente de la disponibilidad de N. En otras 
palabras, una elevada heterosis no dependió exclusivamente de la incorporación de 
B100 en el cruzamiento, pero su inclusión en la cruza F1 sí garantizó una heterosis 
promedio elevada. Esta respuesta puede ser atribuida a la mayor distancia genética 
(Springer y Stupar, 2007) entre la línea parental de origen americano y el germoplasma 
Flint argentino. Contrariamente, la heterosis reducida registrada en los cruzamientos 
conformados por LP561 puede ser atribuible a un background genético desfavorable 
para atributos determinantes del rendimiento en grano del germoplasma tropical, con la 
excepción del cruzamiento con la línea B100 en condiciones de bajo N. La elevada 
heterosis para RGP observada para B100 × LP561 en dichas condiciones puede resultar 
de la combinación de una elevada absorción de N de la línea LP561 y de una elevada 
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(D’Andrea et al., 2009). Esta respuesta está en concordancia con los reportes de Presterl 
et al. (2002), quienes reportaron que tanto la absorción de N como  la eficiencia en su 
utilización eran importantes para una mejora en el desempeño en condiciones de baja 
disponibilidad de N.  En cambio, en las condiciones de buena provisión de N el 
genotipo B100 × LP2 mostró la mayor heterosis para RGP en relación a sus otros dos 
híbridos derivados. Esto puede ser el resultado de que las líneas B100 y LP2  y sus 
híbridos derivados mostraron un mayor eficiencia en la utilización de N (D’Andrea et 
al., 2009). Diferencias en la capacidad de utilización del N acumulado en la planta son 
responsables de la variación genotípica observada para rendimiento en grano a alta 
disponibilidad de N (Kamprath et al., 1982).   
 
2.4.2. Heterosis y la acción combinada de estreses 
La heterosis para RGP y su principal determinante (NGP) aumentó cuando un golpe 
de calor ocurrió durante el periodo alrededor de silking. La principal diferencia en el 
patrón general descrito en la Fig. 2.4 fue un cambio en la significancia de la heterosis 
para RFAIiPC y EURPC. La primera dejó de ser significativa, mientras la segunda pasó a 
ser altamente significativa bajo estrés por altas temperaturas, independientemente del 
nivel de N. Estudios sobre el efecto de un golpe de calor sobre los determinantes del 
rendimiento en grano concuerdan en el impacto negativo que tiene dicha condición 
sobre la EUR (Reynolds et al., 2007; Cicchino et al., 2010), lo cual puede ocultar las 
diferencias en cuanto a captura de luz. Los resultados aquí expuestos sugieren que la 
capacidad fotosintética de las líneas puede verse más afectado ante episodios de golpe 
de calor durante el periodo crítico, independientemente del conocido efecto negativo de 
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Cuando el estrés hídrico fue severo, se convirtió en el principal factor limitante del 
rendimiento en grano. Más aún, elevada oferta de N puede haber incrementado la 
sensibilidad de todos los genotipos al déficit hídrico durante el periodo crítico, dado que 
bajo dicha condición las plantas experimentaron un mayor crecimiento vegetativo, lo 
cual habría provocado un agotamiento anticipado del agua disponible en el perfil del 
suelo previo a floración, con el concomitante efecto negativo sobre el crecimiento 
reproductivo y el índice de cosecha (Passioura, 2006). Sin embargo, la combinación de 
estrés hídrico y elevado N tuvo un mayor impacto negativo para los híbridos que para 
las líneas, a pesar de la mayor sensibilidad de estas últimas al déficit hídrico reportado 
en la literatura (Betrán et al., 2003). Como consecuencia de ello, la expresión promedio 
de la heterosis para RGP ante la ocurrencia de sequia fue levemente superior en la 
condición N0 que en la N1, y la heterosis se redujo en comparación con un déficit de N 
operando como único factor de estrés, indicando efectos originados por la interacción de 
la disponibilidad de agua y de N. Esta respuesta puede ser atribuible a la mayor 
sensibilidad que presentan los híbridos a la disponibilidad de N en comparación con las 
líneas, particularmente en lo que hace a  expansión de tejidos (i.e., IAFMAX), lo cual 
pudo haber acrecentado el efecto negativo de un déficit hídrico. En esta situación, la 
respuesta diferencial de la heterosis para RGP se debió más a una reducción de la 
ventaja del hibrido en N1 que a un aumento en N0. 
 
2.5. CONCLUSIONES 
Los resultados aquí expuestos indican que los cambios en la expresión de heterosis 
para RGP en condición de estrés dependen de la naturaleza del estrés abiótico; es decir, 
la combinación particular de momento de ocurrencia, intensidad y tasa de desarrollo del 
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relativa de los componentes fisiológicos determinantes del rendimiento en grano a la 
expresión de la heterosis debido a la sensibilidad diferencial de cada grupo de genotipos 
(i.e., híbridos y líneas). En este estudio, la expresión de la heterosis disminuyó ante 
restricciones abióticas que tuvieron como efecto predominante un reducción en la 
expansión de tejidos, tal como ocurre con deficiencias de N o hídricas durante la etapa 
vegetativa de crecimiento previa a silking. Contrariamente a lo reportado en estudios 
previos, la heterosis para RGP fue mayor en buenas condiciones de N que en 
condiciones deficitarias, y la heterosis para IC no fue el principal atributo fisiológico 
detrás de esta expresión diferencial de heterosis para RGP. En concordancia con 
reportes previos, el mejor desempeño de los híbridos en relación a las líneas parentales 
para rendimiento en grano estuvo fuertemente asociado con la heterosis para número de 
granos por planta (NGP), producción de biomasa (BiomasaMF) y su partición (IC), 
mantenimiento de la capacidad fotosintética durante el periodo de llenado (EURPos) y 
atributos relacionados con la captura de luz alrededor de silking, independientemente 
del nivel de N. Pocos atributos adicionales (EURPC y PG) se tornaron significativos 
antes condiciones pobres en N. La especificidad en la respuesta de los híbridos a la 
disponibilidad de N dependió fuertemente del par de líneas incluidas en el cruzamiento.  
El capítulo siguiente se centrará en el entendimiento de los efectos de la variabilidad 
ambiental sobre la expresión de heterosis para rendimiento en grano y atributos 
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CAPÍTULO 3 
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3.1. INTRODUCCIÓN 
El rendimiento en grano, como carácter cuantitativo complejo, comprende tanto 
componentes genéticos como ambientales, los cuales muchas veces interactúan de 
manera impredecible. En maíz, la heterosis es un aspecto crítico subyacente a la 
expresión del rendimiento en grano de los híbridos (Shull, 1909; East y Jones, 1919; 
Springer y Stupar, 2007; Troyer y Weillen, 2009). Por definición, su magnitud depende 
del desempeño relativo de los híbridos respecto a sus líneas parentales. Los modelos de 
expresión fenotípica de un carácter cuantitativos incluyen efectos génicos así como 
ambientales. Cuando hay interacción entre los genotipos (G) y el ambiente (A), 
manifestada como un cambio en el ranking de los genotipos a través de ambientes o una 
variación en la magnitud de la respuesta a través de ambientes, el valor fenotípico de un 
individuo incluye un componente dado por la interacción, i.e. la interacción G × A 
(Falconer y Mackay, 1996). Bajo esta premisa sería razonable definir a la heterosis para 
rendimiento en grano en un ambiente específico como la suma de la heterosis debida a 
efectos génicos principales y aquella debida a los efectos de interacción G × A. 
El rendimiento en grano y la heterosis para rendimiento en grano son el resultado 
de interacciones complejas entre componentes fisiológicos durante el desarrollo del 
ciclo del cultivo, los cuales son influenciados de manera dinámica por el ambiente 
(Lippman y Zamir, 2007). Estos componentes se resumen en la producción de biomasa 
y su  distribución hacia tejidos reproductivos y vegetativos. La primera es 
frecuentemente descrita como la resultante de la oferta de recursos (luz, agua, 
nutrientes) y la habilidad de las plantas de capturar dicho recurso y de convertirlo en 
biomasa (Loomis y Connor, 1992), mientras que la segunda se define en el IC. El 
análisis de la heterosis para rendimiento en grano haciendo uso de este modelo 
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genotipos y ambientes (Echarte y Tollenaar, 2004; Liu y Tollenaar, 2009a, b). Sin 
embargo, una variación en la heterosis promedio a través de un gradiente de ambientes 
es esperable cuando híbridos y líneas endocriadas responden de manera diferencial a los 
estímulos ambientales (Capítulo 2). En otras palabras, la presencia o ausencia de 
cambios en la expresión de la heterosis a través de ambientes será independiente del 
ambiente sólo si el híbrido simple y las líneas parentales tienen la misma sensibilidad al 
ambiente (i.e., igual tasa de cambio por unidad de variación de la calidad del ambiente). 
Si una relación (e.g., lineal) puede describir adecuadamente la sensibilidad al ambiente 
de híbridos y líneas, sería posible predecir cambios en la expresión de heterosis a partir 
de las sensibilidades relativas de híbridos y líneas. La variabilidad en la expresión de 
heterosis en distintos ambientes debe ser abordada dentro de las interacciones G × A, 
dado que las variaciones dependen no sólo del genotipo sino también de la naturaleza 
del cambio ambiental. Es decir, la interacción heterosis × ambiente (H × A) puede variar 
según el atributo analizado y su relación con la adaptabilidad. A la fecha, la magnitud de 
esta variabilidad no ha sido adecuadamente cuantificada. Aparentemente, no existe 
estudio en el cual líneas endocriadas de maíz y sus híbridos derivados hayan sido 
cultivados en un número adecuado de ambientes, de manera tal de proporcionar un 
rango de condiciones para así poder evaluar la sensibilidad ambiental de cada grupo de 
genotipos y caracterizar la respuesta de la heterosis para rendimiento en grano y sus 
determinantes ecofisiológicos a través de ambientes.  
Los objetivos de este capítulo son (i) reportar los efectos de la variabilidad 
ambiental sobre la expresión de heterosis para rendimiento en grano y atributos 
ecofisiológicos relacionados en un conjunto de híbridos simples cultivados en 14 
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alcance que tienen las interacciones G × A para la expresión de heterosis para 
rendimiento en grano y atributos ecofisiológicos relacionados.   
 
3.2. MATERIALES Y MÉTODOS 
 
3.2.1. Material genético y manejo de cultivo 
Para una descripción detallada del material genético utilizado, el diseño 
experimental empleado y el manejo general de los experimentos, referirse al Capitulo 2. 
En el presente estudio, cada combinación de año × N × régimen hídrico fue tratada 
como un ambiente individual, dando lugar a un total de 14 ambientes (Tabla 3.1).  
 
3.2.2. Mediciones 
En el presente trabajo se evaluaron los siguientes atributos: (i) IAFMAX, (ii) EURPos, 
(iii) BiomasaMF, (iv) NGP, (v) PG, (vi) IC, y (vii) RGP. Una descripción detallada de la 
medición de cada atributo puede encontrarse en el Capitulo 2, al igual que el cómputo 
de heterosis. 
 
3.2.3. Análisis estadístico 
Para cada ambiente,  se utilizó un diseño experimental de bloques completos al azar 
con tres repeticiones. La ocurrencia de heterogeneidad del cuadrado medio del error se 
verificó (P<0.05) utilizando el test de Bartlett. Asumiendo ausencia de efectos 
recíprocos significativos (D’Andrea et al., 2009), los híbridos directos y recíprocos de 
cada cruzamiento de líneas parentales (i.e., A × B y B × A) fueron combinados para el 
análisis. Se realizó un análisis de varianza combinado a través de genotipos y de 
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atributos medidos. Las combinaciones de año × N × régimen hídrico y los genotipos se 
tomaron como efectos aleatorios y fijos, respectivamente. La significancia de los efectos 
de genotipo, ambiente e interacción G × A se determinó utilizando pruebas F. Las 
interacciones G × A significativas fueron analizadas utilizando la aproximación de 
regresión lineal introducida por Yates y Cochran (1938) y desarrolladas por Finlay y 
Wilkinson (1963) y Eberhart y Russell (1966).  Para cada genotipo, la sensibilidad al 
ambiente del RGP y sus determinantes ecofisiológicos se calculó por regresión del valor 
promedio del atributo para un genotipo en particular respecto a la media de todos los 
genotipos en un ambiente dado (i.e., índice ambiental), sin utilizar una transformación 
logarítmica. El análisis se basó en un modelo lineal (Ec. [9]) 
 
Yij = ui +βiEj + σij         [9] 
 
donde Yij es la media del i-ésimo genotipo  en el j-ésimo ambiente, ui es la media 
del i-ésimo genotipo a través de ambientes, βi es el coeficiente de regresión que permite 
cuantificar el cambio en el desempeño promedio del i-ésimo genotipo por unidad de 
cambio de la media de ambiente, Ej es la media del j-ésimo ambiente, y σij es el desvío 
de la regresión. La media ambiental (Ej) permite una cuantificación del gradiente de 
todos los ambientes de menor a mayor valor, y fue obtenida como el promedio de todos 
los genotipos para cada combinación de Año × N × régimen hídrico (i.e., 14 ambientes). 
La porción no explicada por la regresión lineal (porción impredecible de la variabilidad 
de un genotipo) se encuentra relacionada con los desvíos de la regresión. Eberhart y 
Russell (1966) propuso a los desvíos de la regresión (σij) como un componente de la 
interacción que provee información adicional y puede ser interpretado como un 
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Tabla 3.1: Detalle de los ambientes incluidos y el valor de cada atributo medido como promedio de todos los genotipos para un ambiente 
en particular (i.e., Índice Ambiental). Los ambientes fueron ordenados de manera decreciente según el rendimiento en grano por planta 
promedio. Los valores máximo y mínimo para cada atributo se encuentran resaltados en negrita. 
 
    
Índice Ambiental 
Ambiente Año N aplicado Régimen hídrico RGP NGP PG IAFMAX EURPos BiomasaMF IC 
  
(kg N ha-1) 
 
(g pl-1) (pl-1) (mg) 
 
(g MJ-1) (g pl-1) 
 
1 2003-2004 400 Riego 103.23 415 242 3.94 1.82 252 0.4 
2 2006-2007 200 Secano 98.03 381 244 4.19 ND 234 0.39 
3 2006-2007 200 Riego 95.65 375 246 3.77 ND 193 0.45 
4 2002-2003 400 Riego 91.2 367 240 3.81 1.94 231 0.38 
5 2006-2007 0 Secano 82.97 341 237 3.31 ND 189 0.43 
6 2008-2009 200 Riego 80.12 342 224 4.33 2.59 229 0.33 
7 2008-2009 0 Riego 77.76 330 226 4.2 2.67 221 0.33 
8 2004-2005 400 Riego 72.01 300 228 4 2.22 217 0.31 
9 2004-2005 0 Riego 63.65 311 204 3.12 1.38 170 0.36 
10 2003-2004 0 Riego 59.66 264 214 3.28 2.11 175 0.32 
11 2002-2003 0 Riego 48.55 230 203 2.73 1.62 138 0.33 
12 2006-2007 0 Riego 47.44 220 213 2.38 ND 118 0.37 
13 2008-2009 0 Secano 30.73 203 145 3.64 2.06 134 0.21 
14 2008-2009 200 Secano 25.8 172 144 3.95 2.03 140 0.17 
RGP: rendimiento en grano por planta; NGP: número de granos por planta; PG: peso individual del grano; IAFMAX: índice de área foliar máximo; 
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El coeficiente de regresión de cada genotipo permite una comparación entre su 
desempeño y la media de todos los genotipos. Genotipos que presentan valores de 
pendiente (βi) igual a 1 tienen una respuesta promedio, mientras que aquellos que 
exceden el valor de 1 (βi >1) presentan un nivel de respuesta por encima del promedio, y 
viceversa. Las pendientes fueron testeadas para diferencia significativa respecto a la 
unidad (heterogeneidad de las líneas de regresión) por medio de la prueba t, y la 
significancia de los desvíos de la regresión fue testeada por medio de la prueba F basada 
en el error combinado. Para realizar el análisis de varianza y la regresión conjunta se 
utilizo el programa GENES (2009). La proporción de la interacción G × A explicada por 
la regresión lineal se definió como una proporción lineal, y resultó del cociente entre  la 
suma de cuadrados debida a la  heterogeneidad de las  líneas de regresión y la suma de 
cuadrados de la interacción. La magnitud de dicha proporción es un indicador de la 
relevancia de la regresión lineal de los genotipos. 
Se calculó la heterosis de padre medio (HPM) en valores absolutos, i.e. la 
superioridad de un híbrido respecto al promedio de los padres, para cada experimento y 
cada atributo según la Ec.(10) 
 
HPM= F1 – PM         [10] 
 
donde F1 es el valor promedio del hibrido simple y PM es el valor de padre medio. La 
significancia de la heterosis para cada atributo se determinó por medio de la prueba t. 
Para el estudio de la interacción heterosis por ambiente (H × A) para rendimiento en 
grano y sus determinantes ecofisiológicos, el valor medio de cada ambiente fue utilizado 
como eje de la abscisa para la regresión lineal. Las transformaciones logarítmica de los 
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y Piepho, 2005) y la escala original es más comprensible. Para cada atributo, se hizo la 
regresión del valor de HPM respecto al índice ambiental. Si el ambiente no ejerce 
influencia sobre la respuesta de la heterosis, la pendiente de la regresión lineal será igual 
a cero. Si un cambio en la media del ambiente genera una pendiente significativamente 
distinta de cero, entonces se puede hablar de la existencia de interacción H × A. La 
pendiente de la relación lineal permite una cuantificación de la respuesta relativa de la 
heterosis a variaciones del ambiente. Se ajustaron relaciones lineales y bilineales 
utilizando el programa TBLCURVE (Jandel, 1992) y se realizaron comparaciones entre 
lo modelos ajustados utilizando la prueba F.  
 
3.3. RESULTADOS  
 
3.3.1. Ambientes, Genotipos y su interacción 
La combinación de los efectos debido a la variabilidad climática interanual y la 
manipulación del ambiente (agua y N) provocaron un amplio rango de respuesta para la 
mayoría de los atributos evaluados (Tabla 3.1). El ambiente más severo (i.e., 2008-2009 
en secano y fertilizado) redujo el valor medio de RGP a través de genotipos en un 75% 
respecto a su valor máximo registrado en este trabajo (i.e., 2003-2004 irrigado y 
fertilizado); una respuesta similar se observó para los atributos IC, NGP, y PG, con 
reducciones de 62, 59 y 41%, respectivamente. En el presente estudio, el amplio rango 
de valores observados de índice ambiental para RGP (entre 26 y 103 g pl-1; Tabla 3.1), 
presentó una distribución homogénea, y permitió realizar comparaciones robustas. Entre 
los genotipos, el mayor valor registrado para RGP en las líneas correspondió a LP662 
(i.e., 59.5 g pl-1), la cual lo logró mediante valores elevados de NGP, BiomasaMF y 
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De manera contraria, la línea LP611 registró el valor más bajo de RGP (i.e., 31 g pl-
1) el cual fue atribuible a bajos valores para NGP, EURPos e IC (165 granos pl-1, 1.31 g 
MJ-1 y 0.21, respectivamente). Se observaron valores umbrales de cero rendimiento para 
las líneas LP611 y LP561 (datos no presentados). Entre las líneas parentales B100 
mostró el mayor valor promedio de IC (Tabla 3.2). Entre los híbridos, el mayor valor 
promedio de RGP, KNP, EURPos e IC correspondió a B100 x LP2, seguido de cerca por 
híbridos que compartían a la línea B100 como parental. Los híbridos LP561 x ZN6 y 
LP611 x ZN6 presentaron los menores valores de RGP, NGP, PG, EURPos e IC.  
 
Tabla 3.2: El valor promedio a través de ambientes para rendimiento en grano por 
planta (RGP), número de granos por planta (NGP), peso por grano (PG), índice de área 
foliar máximo (IAFMAX), eficiencia en el uso de la radiación durante llenado de grano 
(EURPOS), Biomasa a madurez fisiológica (BiomasaMF), e índice de cosecha (IC) de los 
12 genotipos.  
 
 RGPa NGP PG IAFMAX EURPos BiomasaMF IC 
         Genotipo g pl-1 no pl-1 mg 
 
g MJ-1 g pl-1 
 
Línea B100 48.3 229 205 2.47 1.93 132 0.35 
 
LP2 42.0 252 168 3.02 1.60 125 0.32 
 
ZN6 44.8 240 186 2.79 1.94 146 0.31 
 
LP561 44.1 215 198 2.95 1.84 157 0.27 
 
LP662 59.5 301 193 3.53 2.07 173 0.32 
 
LP611 31.4 165 174 3.77 1.31 137 0.21 
F1 híbridosb B100 x LP2 101.7 402 240 4.17 2.38 222 0.43 
 
B100 x ZN6 98.0 386 247 3.81 2.35 228 0.42 
 
B100 x LP561 99.4 366 261 3.94 2.38 235 0.41 
 
LP561 x ZN6 86.3 349 239 4.18 2.26 232 0.37 
 
LP611 x ZN6 87.2 372 226 4.80 2.16 241 0.35 
  LP561 x LP662 94.4 373 242 4.03 2.34 243 0.37 
a RGP: rendimiento en grano por planta; NGP: número de granos por planta; PG: peso 
individual del grano; IAFMAX: índice de área foliar máximo;; EURPos: eficiencia en el uso de la 
radiación durante llenado de grano; MF: madurez fisiológica IC: índice de cosecha.  
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Para todos los atributos, el análisis de varianza a través de ambientes y genotipos 
indicó una interacción G x A significativa (P<0.01) (Tabla 3.3). Cuando la componente 
dada por la interacción se dividió a su vez en una porción linear y otra de desvíos, el 
cuadrado medio de la heterogeneidad de las líneas de regresión fue significativo 
(P<0.01) para todos los atributos y representó una proporción relativamente elevada de 
la interacción G x A para BiomasaMF y RGP (Tabla 3.3). Para IC y NGP solo una 
proporción menor de la interacción G x A pudo ser explicada por la heterogeneidad de 
la regresión (15 y 20%, respectivamente). La contribución de diferencias en valores βi 
(heterogeneidad de las líneas de regresión) a la interacción puede ser el resultado del 
amplio rango de valores promedio a través de ambientes y que los genotipos 
presentaban coeficientes de regresión que no estaban confinados a valores cercanos a 1 
(Tabla 3.4). Para RGP, BiomasaMF y EURPos ninguna línea registró valores de βi igual 
de elevados que para los híbridos. Los rangos de valores de βi fueron amplios para todos 
los atributos evaluados (Tabla 3.4) y variaron por 92% para EURPOS y 57% para IC.  
En general no se observaron desvíos de la regresión significativos (i.e., componente 
de la interacción interpretada como un parámetro de estabilidad) para IAFMAX y EURPos 
(Tabla 3.3 y 3.5). Los híbridos, en general, fueron más estables que las líneas (Tabla 
3.5), particularmente para IC. Se observaron diferencias entre líneas en cuanto a 
estabilidad o capacidad buffer para la mayoría de los atributos medidos (i.e., líneas que  
presentaban desvíos significativos y no significativos para un atributo en particular), con 
la excepción de IC. (Tabla 3.5). La respuesta relativa de híbridos y líneas varió a través 
de ambientes, indicando un cambio en la superioridad de un genotipo respecto a otros en 
relación al ambiente (Fig. 3.1); sin embrago, no se observó un punto crítico (i.e., valor 
de índice ambiental para RGP en el cual las interacciones del tipo crossover entre 
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Tabla 3.3: Cuadrados medios del análisis de varianza combinado a través de 14 ambientes  para los atributos medidos. 
Fuente de variación g.l.a RGP   NGP PG IAFMAX BiomasaMF IC g.l. EURPOS 
Ambiente (A) 13 21988 ** 200456 ** 39657 ** 12.06 * 168625 ** 0.213 ** 9 5.61 ** 
Genotipo (G) 11 30435 ** 272856 ** 41200 ** 19.65 ** 96286 ** 0.163 ** 11 3.44 ** 
G x A 143 734 ** 7748 ** 1230 ** 0.33 ** 2125 ** 0.007 ** 99 0.41 ** 
Heterogeneidad de la regresión 11 5229 ** 19996 ** 76660 ** 1.34 ** 16644 ** 0.014 ** 11 1.11 ** 
Desvíos de la regresión  144 329 * 6167 * 637 * 0.22 NS 839 * 0.006 * 88 0.29 NS 














Proporción lineal   55%   20% 48% 31% 60% 15%   30% 
 
*; ** significativo a P<0.05 y P<0.01, respectivamente. NS, no significativo 
a
 g.l.: grados libertad; RGP: rendimiento en grano por planta, NGP: número de grano por planta, PG: peso grano; IAFMAX: índice de área foliar 
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Tabla 3.4: Sensibilidad de la respuesta (βi) a cambios en el índice ambiental y su error estándar  (ES)  para los atributos medidos. 
      RGPa NGP PG IAFMAX EURPOS BiomasaMF IC 
Genotipo     βi ES  βi   ES  βi ES  βi ES  βi ES  βi  ES  βi ES  
Línea B100 0.51* 0.1 0.74* 0.14 0.31* 0.12 0.35* 0.12 0.45* 0.41 0.47* 0.11 0.65* 0.14 
 LP2 0.47* 0.11 0.83 0.21 0.32* 0.09 0.71 0.16 0.14* 0.35 0.34* 0.12 0.97 0.25 
 ZN6 0.39* 0.09 0.49* 0.17 0.57* 0.07 0.66* 0.12 0.56 0.23 0.54* 0.09 0.71* 0.17 
 LP561 0.65 0.16 0.66* 0.25 1.13 0.18 0.67* 0.08 0.62 0.21 0.61* 0.1 1.09 0.26 
 LP662 0.7 0.17 0.94 0.19 0.63 0.19 1.02 0.16 1.14 0.26 0.82 0.14 0.82 0.21 
 LP611 0.66* 0.12 1.08 0.17 0.99 0.14 1.05 0.17 0.50* 0.25 0.56* 0.1 1.51* 0.19 
F1 híbridos b B100 × LP2 1.52* 0.09 1.31* 0.1 1.27* 0.08 1.26* 0.1 1.21 0.23 1.29* 0.04 1.15 0.11 
 B100 × ZN6 1.33* 0.1 0.96 0.14 1.37* 0.13 1.25 0.11 1.76* 0.19 1.35* 0.11 0.82* 0.07 
 B100 × LP561 1.53* 0.1 1.18 0.15 1.42* 0.05 1.22* 0.09 1.47* 0.22 1.50* 0.07 1.09 0.11 
 LP561 × ZN6 1.22* 0.09 0.92 0.12 1.37* 0.07 1.23 0.11 1.50* 0.17 1.41* 0.08 0.80* 0.16 
 LP611 × ZN6 1.35* 0.1 1.26 0.14 1.28* 0.05 1.40* 0.16 1.37 0.28 1.45* 0.14 1.24* 0.07 
  LP561 × LP662 1.61* 0.07 1.55* 0.11 1.30* 0.08 1.15 0.11 1.18 0.21 1.58* 0.08 1.18* 0.09 
 
* Significativamente diferente a  βi =1 con un nivel de probabilidad  P<0.05 
a RGP: rendimiento en grano por planta, NGP: número de grano por planta, PG: peso individual de grano; IAFMAX: índice de área foliar máximo; EURPos: 
eficiencia en el uso de la radiación durante el llenado de grano; MF: madurez fisiológica; IC: índice de cosecha;  
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Tabla 3.5: Significancia de los desvíos de la regresión para los atributos medidos. 
      Desvíos de la regresión 
Genotipo   RGPa NGP PG IAFMAX EURPOS BiomasaMF IC 
Línea B100  * NS * NS ** * * 
 
LP2  * ** NS NS * ** ** 
 
ZN6  NS ** NS NS NS NS ** 
 
LP561  ** ** * NS NS NS ** 
 
LP662  ** ** * NS NS ** ** 
 
LP611  ** ** * NS NS NS ** 
F1 híbridob 
B100 x LP2  NS NS NS NS NS NS NS 
 
B100 x ZN6 * * * NS NS * NS 
 
B100 x LP561 * * NS NS NS NS NS 
 
LP561 x ZN6 NS NS NS NS NS NS ** 
 
LP611 x ZN6 NS * NS NS NS ** NS 
  
LP561 x LP662 NS NS NS NS NS NS NS 
* , ** , Significativo al P<0.05 y P<0.01 , respectivamente. 
a RGP: rendimiento en grano por planta, NGP: número de grano por planta, PG: peso individual 
de grano; IAFMAX: índice de área foliar máximo; EURPos: eficiencia en el uso de la radiación 
durante el llenado de grano; MF: madurez fisiológica; IC: índice de cosecha 
b valor combinado de directo y recíproco 
 
No obstante, cuando se analizó la interacción G x A para RGP por medio de sus 
componentes fisiológicos y numéricos, se observaron patrones de asociación diferencial 
entre los valores βi y la media de genotipo (Fig. 3.2). Por un lado, BiomasaMF (Fig. 3.2 
B) e IAFMAX mostraron una fuerte y significativa asociación (r2>0.93, P<0.01) entre el 
valor promedio y la sensibilidad (βi) independientemente del grupo genotípico (líneas 
endocriadas o híbridos). Alternativamente, la heterogeneidad de las líneas de regresión 
puede ocurrir por líneas no paralelas que se interceptan, tal como se observo para IC y 
NGP. De otra manera, el RGP (Fig. 3.2 A) de los híbridos mostró una asociación 
significativa pero moderada entre la sensibilidad y el valor promedio del genotipo (r2 
=0.42, P<0.05), mientras que las líneas endocriadas no mostraron asociación (r2 =0.01, 
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atributo presentan una mayor capacidad de respuesta a mejoras en el índice ambiental 
que las líneas. Para atributos relacionados con la partición de la biomasa como el índice 
de cosecha, los híbridos mostraron mayores valores promedio que las líneas. Sin 
embargo, la sensibilidad a cambios en el índice ambiental (βi) mostro valores solapados 
para ambos grupos de genotipos (Fig. 3.2 C). Esto podría resultar en valores constantes 
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Figura 3.1. Tendencia lineal para RGP de líneas parentales y sus híbridos derivados 
cuando se realizó un ajuste lineal sobre el RGP promedio de cada uno de los 14 
ambientes. Valores medios y coeficientes de la regresión (ui y βi, respectivamente) tal 
como se presentan en la tabla 3.2 y 3.4. No se registró coeficiente de correlación menor 
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Figura 3.2. Regresión de valores βi (medida de la sensibilidad al ambiente) de líneas 
endocriadas y sus híbridos derivados sobre la performance media (i.e., valor promedio a 
través de ambientes) para (A) rendimiento en grano por planta (RGP), (B) biomasa a 
madurez fisiológica (BiomasaMF) y (C) índice de cosecha (IC). Círculos corresponde a 
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3.3.2. Heterosis y el ambiente 
La magnitud de la expresión de la heterosis en ambientes donde se expresó el 
potencial de rendimiento puede ser tomado como punto de referencia para el análisis de 
la interacción H x A de manera que los efectos heteróticos se ven maximizados. Al 
graficar la heterosis promedio para RGP a través de un set de ambientes que representan 
un gradiente de condiciones desde alto a bajo rendimiento en grano (Fig. 3.3), se 
observó un patrón de respuesta del tipo bilineal, para el cual la repuesta positiva inicial 
es seguido por un plateau (modelo bilineal ajustado: r2= 0.79, n=84, P<0.01; Fig. 3.3). 
Se observó una fase positiva en donde los híbridos presentan una mayor capacidad de 
respuesta a mejoras en el ambiente que las líneas parentales. Por otro lado, el plateau 
indica que existe un valor umbral de media ambiental (92.7 g pl-1) a partir del cual 
mejoras en la calidad del ambiente no se traducen en incrementos en la expresión de la 
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Figura 3.3.  Asociación entre heterosis de padre medio para rendimiento en grano por 
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De manera similar, una mejora en la calidad del ambiente condujo a un aumento en 
la expresión de la heterosis para la mayoría de los atributos ecofisiológicos medidos 
determinantes del rendimiento en grano (0.05> P >0.01; Fig 3.4), con la excepción de 
IC (r2= 0.03, P=0.39). La proporción de la variación en HPM explicado por las 
variaciones en el índice ambiental fueron 77, 43, y 37% para BiomasaMF, IAFMAX y 
EURPOS, respectivamente. Para los componentes numéricos de RGP, el 60% de las 
variaciones en HPM para PG pudieron ser explicadas por variaciones en la media del 
ambiente, pero solo un 26% para NGP.   
 
3.4. DISCUSIÓN  
 
3.4.1. Ambiente, Genotipo y su interacción 
La inclusión de experimentos en secano permitió extender el rango ambiental a 
condiciones adversas para la determinación de RGP. Valores de índice ambiental 
menores a aquellos registrados en el presente trabajo son raros. Este tipo de ambiente 
limitó el crecimiento de ambos grupos de genotipos, e híbridos y líneas registraron 
valores de RGP similares en el ambiente más restrictivo, mientras que en los demás 
ambientes los híbridos alcanzaron un alto desempeño. Sólo en unos pocos estudios del 
CIMMYT se lograron valores tan bajos de rendimiento en grano como los aquí citados, 
correspondiendo en su caso a poblaciones, líneas o híbridos cultivados en ambientes 
tropicales (Laffite et al., 1997; Betrán et al., 2003). La diversidad de los ambientes fue 
importante para obtener suficiente variabilidad que permitiera cuantificar la sensibilidad 
al ambiente de las líneas y sus híbridos derivados y la respuesta de la heterosis a través 
de ambientes. Los análisis G × A son menos representativos si solamente se incluyen 
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aun, el número de ambientes considerados en este estudio prácticamente coincide con el 
valor umbral de número de ambientes requeridos (i.e., al menos 13) para obtener 
valores de βi robustos cuando se llevan a cabo tratamientos que incluyen disponibilidad 
de N alta y baja en la misma localidad y año (Zheng et al., 2009). 
 
Figura 3.4 : Asociación entre heterosis de padre medio (HPM) y el índice ambiental 
para (A) índice de área foliar (IAFMAX), (B) eficiencia en el uso de la radiación durante  
el llenado de grano(EURPOS), (C) biomasa a madurez fisiológica (BiomasaMF), (D) 
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Los híbridos en los cuales B100 se comportaba como parental manifestaron una 
heterosis promedio elevada, aunque la respuesta específica de cada hibrido dependía de 
la otra línea parental que conformaba la cruza. Mientras que los híbridos que no 
contenían a B100 como parental mostraron una heterosis variable independientemente 
de la calidad del ambiente. En otras palabras, los aumentos de heterosis no dependieron 
exclusivamente de B100 como parental, pero su inclusión en el cruzamiento F1 
garantizó una heterosis promedio elevada. Posiblemente como consecuencia de la 
divergencia genética entre líneas parentales (Hallauer y Miranda, 1988), esto es, 
germoplasma americano y argentino (semidentado y flint, respectivamente) que 
pertenecen a grupos heteróticos opuestos que se complementan. 
La variabilidad en la sensibilidad al ambiente (valor b) para EURPOS entre los dos 
grupos de genotipos puede ser atribuido a la capacidad fotosintética y patrón de 
senescencia contrastante entre híbridos y líneas durante el periodo de llenado de granos 
(Ahmadzadeh et al., 2004) fuertemente condicionado por la disponibilidad de N 
(D’Andrea et al., 2009). Comparativamente, la menor variación en el valor b para IC, 
refleja la plasticidad limitada en la partición de biomasa a órganos reproductivos a la 
disponibilidad de recursos (Echarte y Andrade, 2003; Tollenaar y Lee, 2002). Si bien la 
respuesta relativa de híbridos y líneas varió a través de ambientes no se observó un 
valor crítico (i.e., valor de índice ambiental para RGP en el cual las interacciones del 
tipo crossover entre genotipos alcanzaron la mayor frecuencia que permita dividir los 
ambientes en dos grupos contrastantes). En la práctica esto implica que es posible la 
obtención de genotipos que muestran adaptación específica. Una clara tendencia lineal 
en la regresión entre los valores βi y la media de genotipo (Fig. 3.2) (e.g., a mayor valor 
promedio del atributo mayor sensibilidad en la respuesta a cambios en la media 
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regresión en un punto (Mandel, 1961). A priori, sería esperable una tendencia lineal 
para la gran mayoría de los atributos medidos debido a que los híbridos muestran 
valores promedios mayores y, por lo tanto, una mayor capacidad de capturar las mejoras 
en ambientes de alto rendimiento que las líneas endocriadas. Sin embargo, esto debe ser 
considerado con precaución, dado que estas asociaciones pueden no sostenerse dentro 
de cada grupo de genotipos para todos los atributos. Por un lado, la BiomasaMF y el 
IAFMAX mostraron una asociación fuerte y significativa entre el valor promedio y la 
sensibilidad (βi) independientemente del grupo genotípico (líneas endocriadas o 
híbridos). Para estos atributos, una heterogeneidad en las líneas de regresión resulta en 
que las mismas convergen en un valor promedio del ambiente (i.e., índice ambiental) 
por fuera del rango observado e irradiando hacia fuera de esta región con diferentes 
pendientes: no paralelas pero que no se interceptan entre sí, lo cual lleva a un cambio 
diferencial del valor promedio del genotipo pero no a un cambio en el ranking de los 
genotipos. Es decir, la ubicación del punto de crossover de las líneas de regresión 
(punto donde se observa la mayor cantidad de crossover) se encuentra por fuera del 
rango de valores observados de índice ambiental. Considerando la partición de biomasa 
a órganos reproductivos, las líneas e híbirdos mostraron valores similares de 
sensibilidad al ambiente. Aparentemente, para el grupo de ambientes incluidos en este 
trabajo, la asociación moderada entre los valores promedio de RGP y la sensibilidad al 
ambiente encontrado en los híbridos podrían resultar en una mayor contribución de la 
BiomasaMF que el IC al rendimiento en grano.  
 
3.4.2 Heterosis y el ambiente 
La relación entre el RGP y la BiomasaMF (Vega et al., 2000; Echarte y Andrade, 




Eugenia M. Munaro, Tesis Doctoral. Escuela para graduados “Alberto Soriano”. 
Facultad de Agronomía. UBA. 
cambio de IC, es una aproximación útil para analizar la heterosis para RGP. 
Considerando los determinantes fisiológicos inmediatos del RGP (i.e., BiomasaMF e IC), 
se identificó un patrón de respuesta que copió la asociación entre HPM RGP y el índice 
ambiental (Fig. 3.3). A valores altos de heterosis para BiomasaMF (un indicador de 
calidad del ambiente), la HPM de RGP tuvo una tendencia hacia un plateau (Fig 3.5A). 
Es decir, se identificó un valor umbral por encima del cual incrementos en la heterosis 
para BiomasaMF no se tradujeron en un incremento en la expresión de heterosis para 
RGP (ajuste bilineal, r2= 0.84, n=84, P<0.01) Una vez removido los efectos debido a la 
heterosis para BiomasaMF, se analizaron los residuales de la relación encontrándose una 
asociación positiva y significativa (P<0.01) con la heterosis para IC (Fig. 3.5B). Esto 
es, la dispersión en los valores de heterosis para RGP estuvo asociada (r2= 0.48) con la 
heterosis para IC. Aparentemente, para el grupo de genotipos analizados en el presente 
estudio, la heterosis para IC impone un límite superior a la expresión de la heterosis 
para rendimiento en grano, e incrementos por encima de un valor de 115 g pl-1 para 
HPM BiomasaMF (representativo de ambientes favorables) no se vieron reflejados en 
incrementos en la expresión de heterosis para RGP. En estas condiciones, la heterosis 
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Figura 3.5. Asociación entre (A) heterosis de padre medio para rendimiento en grano 
(HPM PGY) y heterosis de padre medio para BiomasaMF, y (B) residuales de la 
regresión en (A) y la heterosis de padre medio para IC.  
 
Las tendencias en el mejoramiento por rendimiento en grano en maíz han mostrado 
un fuerte aumento con la explotación del vigor hibrido por medio del desarrollo de 
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(Crow, 1998). Esta mejora estuvo asociada con un incremento en el IC de los híbridos 
en comparación con las variedades de polinización abierta. El incremento en la 
partición de biomasa a granos fue la resultante de una disminución en la altura de planta 
y a una disminución en el tamaño de la panoja, entre otros atributos (Duvick, 2005). 
Incrementos en el rendimiento en grano de híbridos modernos respecto a híbridos 
antiguos fueron obtenidos por una reducción en la esterilidad en condiciones de alta 
densidad de plantas, y a una mayor acumulación de biomasa durante el periodo pos 
floración debido a una menor senescencia y a stay green funcional durante el periodo de 
llenado de granos (Banziger et al., 2002), mientras que el IC per se ha mantenido 
constante (Lorenz et al., 2010).   
Las posibilidades futuras de explotar la heterosis para RGP, así como la magnitud 
de la misma, en programas de mejoramiento en maíces templados deberán refocalizar 
en incrementar el IC per se. Bajo condiciones de riego y fertilización nitrogenada, 
incrementar el número potencial de destinos por espiga apical ha sido propuesto como 
una posible vía hacia el mejoramiento del rendimiento en grano (Messina et al., 2009), 
por ende, un marco conceptual que permita identificar las variables claves relacionadas 
a la partición de biomasa a la espiga en función de la tasa de crecimiento del cultivo 
durante el periodo crítico (Borras et al., 2007) podría asistir a los mejoradores en la 
selección para incrementar el NGP a altas tasa de crecimiento. 
 
3.5. CONCLUSIONES 
En este capítulo se brindó información sobre la sensibilidad a cambios en la media 
ambiental para componentes numéricos y ecofisiológicos del RGP de líneas 
endocriadas y sus híbridos derivados. Aquellos componentes numéricos y eco 
fisiológicos del rendimiento que mostraron una heterosis significativa, expresado como 
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media ambiental, con la excepción del IC. Un hallazgo importante consiste en que la 
heterosis para RGP en maíz puede asociarse linealmente con la calidad del ambiente; 
sin embargo, se identificó un valor umbral por encima del cual no se logró alcanzar 
mayores incrementos en la heterosis para RGP. Un patrón de respuesta similar fue 
encontrado entre la heterosis para RGP y la heterosis para BiomasaMF. A pesar de la 
mayor heterosis para BiomasaMF, no se obtuvieron mayores incrementos en la heterosis 
para RGP por encima de un valor umbral de 115 g pl-1 de heterosis para BiomasaMF 
representativo de ambientes favorables. La heterosis para IC fue el principal 
componente que limitó la expresión de heterosis para RGP. La magnitud y dirección de 
las asociaciones encontradas en el presente estudio son una consecuencia directa de los 
genotipos y ambientes analizados. Sin embargo, las relaciones aquí descriptas pueden 
prevalecer. Los programas de mejoramiento de maíces templados deberán refocalizarse 
en incrementar el IC per se a través de la selección por un mayor NGP a altas tasa de 
crecimiento como una vía posible para la explotación futura de la heterosis para 
BiomasaMF y, consecuentemente, para RGP. 
El capítulo siguiente se centrará en el entendimiento de los efectos génicos (i.e., 
ACG y ACE) asociados a la expresión de caracteres ecofisiológicos determinantes del 
rendimiento en grano y en el análisis de la estabilidad de los distintos efectos génicos a 
través de ambientes contrastantes. Con este propósito, y basados en los resultados 
obtenidos en los capítulos 2 y 3, se decidió utilizar a las líneas descritas anteriormente y 
la totalidad de sus híbridos derivados en un diseño dialélico completo en una amplia 
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CAPÍTULO 4: 
“ANALISIS DE LOS EFECTOS GÉNICOS QUE MODULAN EL 
RENDIMIENTO EN GRANO Y SUS DETERMINANTES ECOFISIOLOGICOS 
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4.1. INTRODUCCIÓN 
El desarrollo de programas de mejoramiento orientados a aumentar la eficiencia en 
el uso de N en maíz debe indagar sobre el control genético de la misma, hasta ahora 
pobremente conocido. El estudio requerirá especial atención sobre la variabilidad 
genotípica existente para los caracteres ecofisiológicos relacionados (Gallais y Coque, 
2005) y el modo de acción génica subyacente a la expresión de esos caracteres. La 
existencia de variabilidad genotípica significativa en los atributos de interés es uno de 
los aspectos más importantes para la inclusión de los mismos en planes de 
mejoramiento genético (Austin, 1993). En este sentido, D’Andrea et al. (2006 y 2008) 
detectaron variabilidad genotípica para rasgos ecofisiológicos  relacionados a la EUN 
en un conjunto de líneas endocriadas. Resta aún profundizar el conocimiento sobre el 
tipo de acción génica (aditiva, no aditiva) que controla dicha variabilidad.  
Pocos estudios han evaluado los efectos génicos asociados a la expresión de 
caracteres fisiológicos determinantes del rendimiento en grano, en gran medida 
asociados a la economía del N. En este sentido, Cross (1975) y Wang et al. (1999) 
encontraron que para los correspondientes al peso de grano (i.e. tasa de llenado y 
duración del periodo efectivo de llenado) los efectos debidos al comportamiento 
promedio de las líneas en combinaciones híbridas (i.e., ACG) eran mayores que 
aquellos debidos al comportamiento de una combinación híbrida en particular (i.e., 
ACE). Para el número de granos, en cambio, tanto la acción aditiva (i.e., ACG) como 
no aditiva (i.e., ACE) eran igualmente importantes. En relación a la tasa relativa de 
crecimiento del cultivo, el análisis basado en un experimento dialélico usando líneas 
parentales sintéticas (Nevado y Cross, 1990) permitió establecer una fuerte correlación 
genética entre los efectos de ACG para esa tasa en etapa vegetativa (emergencia a 
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encontró que la ACG para número de granos por hilera representaba una baja 
proporción (25%) de la varianza genética total. Lee et al. (2005) encontraron efectos de 
ACG significativos para índice de cosecha, acumulación de biomasa en posfloración y 
staygreen, pero no pudieron establecer relaciones genéticas entre los componentes 
fisiológicos del rendimiento en grano. Cuando existe una alta correlación genética entre 
un atributo primario como rendimiento en grano y un atributo secundario, puede 
resultar provechoso incluir la selección del atributo secundario al mejorar para 
rendimiento (i.e., selección indirecta). El mérito de la selección indirecta respecto de la 
directa dependerá no sólo de la heredabilidad de cada atributo sino también de cuán alta 
es la correlación entre los efectos aditivos (Falconer y Mackay, 1996). En este aspecto 
radica la importancia de conocer la correlación entre los efectos de ACG (rA) 
correspondiente a los procesos fisiológicos y el rendimiento en grano. 
A la complejidad de la herencia del rendimiento en grano, dada por los tipos de 
acción génica involucrados, se suma el hecho de que dichos efectos son estimados a 
partir de datos fenotípicos fuertemente influenciados por el ambiente (A). Es sabido que 
la ACG y la ACE pueden interactuar con el ambiente (Rojas y Sprague, 1952; 
Matzinger et al., 1959), por ende el análisis dialélico debe ser llevado a cabo en más de 
un ambiente para obtener estimaciones confiables de los efectos de aptitud 
combinatoria. Desde el punto de vista de un mejorador, es de interés conocer la 
magnitud de las interacciones ACG × A. En este sentido, si ya es escaso el número de 
estudios de experimentos dialélicos que evalúen algún determinante fisiológico del 
rendimiento, mucho más lo es el de aquellos llevados a cabo en condiciones 
contrastantes de crecimiento, e.g. por niveles de N y/o agua (Di Fonzo et al., 1982). La 
poca información existente para tales condiciones se limita a informar sobre la ACG 
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El presente estudio se llevó a cabo utilizando las líneas descritas anteriormente 
(Tabla 2.1) y un diseño dialélico completo para (i) determinar la aptitud combinatoria 
para rendimiento en grano y sus componentes numéricos y ecofisiológicos, (ii) 
examinar las asociaciones genéticas existentes entre dichos componentes con el 
rendimiento en grano, y (iii) analizar la estabilidad de los distintos efectos génicos a 
través de ambientes contrastantes. Para este último objetivo se optó por la manipulación 
del ambiente a través del régimen hídrico (con y sin riego) y la fertilización (con y sin 
agregado de N) en lugar de evaluar una red de ambientes a través de años y/o sitios. 
 
4.2. MATERIALES Y MÉTODOS 
4.2.1. Material Genético 
El material genético consistió en las 6 líneas parentales (Tabla 2.1) y sus 30 híbridos 
derivados (directos y recíprocos).  
 
4.2.2. Manejo del cultivo y diseño experimental 
Se llevaron a cabo experimentos dialélicos completos bajo dos condiciones hídricas 
independientes, riego suplementario (IR) y secano (S). Los mismos fueron conducidos 
durante 2006-07 y 2008-09 (Tabla 4.1) en la Estación Experimental del INTA 
Pergamino. Las condiciones generales de manejo y el diseño experimental utilizado 
(parcelas divididas) corresponden a lo descrito en el Capítulo 2. En cada condición 
hídrica se utilizó una combinación factorial de 36 genotipos (6 líneas endocriadas y sus 
30 híbridos derivados) y dos niveles de nitrógeno (N0: control sin agregado de N; N1: 
fertilizado con 200 kg N ha-1). El N fue agregado en forma de urea en dos aplicaciones 
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2008). Cada combinación de año × N × régimen hídrico será referida como ambiente 
(A) según descripción en la Tabla 4.1. 
 
Tabla 4.1. Detalle de  los ocho ambientes incluidos en el análisis dialélico y el 
rendimiento en grano (RGP) promedio por ambiente (A) de híbridos (H) y líneas 
parentales (L). 
 
Experimento Año Régimen  Fertilización N  Ambiente RGP (g pl
-1) 
hídrico (kgN/ha) H L 
Exp. 4 
2006/07 
riego 0 IR06N0 57.98 33.06 
riego 200 IR06N1 133.77 58.32 
Exp. 5 
secano 0 S06N0 104.82 59.05 
secano 200 S06N1 142.14 56.34 
Exp. 6 
2008/09 
riego 0 IR08N0 105.57 44.65 
riego 200 IR08N1 103.7 51.81 
Exp. 7 
secano 0 S08N0 35.24 22.68 
secano 200 S08N1 29.48 17.74 
 
 
4.2.3. Mediciones  
Los caracteres evaluados y la metodología aplicada para su medición corresponden 




4.2.4. Análisis estadístico 
Se realizó un análisis de varianza individual y combinado para cada atributo, usando 
PROC GLM con un modelo de efectos fijos. Se utilizó la prueba t para comparación 
entre medias cuando existió diferencia significativa (P<0.05) entre híbridos. El análisis 
de la aptitud combinatoria de las líneas parentales se realizó para cada ambiente 
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efectos fijos (el conjunto de líneas representa la población de interés) y el método 3 de 
Griffing (1956) fueron utilizados para el análisis. El análisis se llevó a cabo utilizando 
el programa Diallel-SAS05 (Zhang et al., 2005). 
La respuesta Yij de la cruza entre el padre i y el padre j fue modelada según la 
ecuación  [11]. 
Yijkl = u + α+ bkl + gi +gj + sij+ rij + (αg)il + (αg)jl + (αs)ijl + (αr)ijl + eijkle  [11] 
 
donde Yijkl es el valor observado del atributo para la cruza entre padres i y j 
correspondiente al bloque k en el ambiente l (Tabla 4.1); u es la media de la población; 
α es el efecto del ambiente; bkl es el bloque anidado en el ambiente l; gi es el efecto 
correspondiente a la ACG del padre i; gj es el efecto correspondiente a la ACG del 
padre j; sij es el efecto correspondiente a la ACE del híbrido ij; rij son los efectos 
recíprocos para el híbrido ij o ji; (αg)il es la interacción entre la ACG del padre i y el 
ambiente l; (αg)jl es la interacción entre la ACG del padre j y el ambiente l; (αs)ijl es la 
interacción entre la ACE del híbrido ij y el ambiente l; (αr)ijl es la interacción entre los 
efectos recíprocos del híbrido ij o ji y el ambiente l y eijkle es el error residual. Para 
testear la significancia de los cuadrados medios de los efectos del genotipo, ACG, ACE 
y recíproco, se utilizó la interacción del ambiente con el correspondiente componente 
como término del error. El error residual fue utilizado como denominador para testear la 
significancia de los términos de interacción de las habilidades combinatorias con el 
ambiente. El coeficiente de correlación de Pearson fue calculado entre el valor per se de 
la línea parental y su ACG. Las correlaciones entre los efectos estimados de ACG (rA) 
para cada par de atributos se obtuvieron a partir de los efectos de ACG calculados en 
cada ambiente, extrayendo luego los coeficientes de correlación de Pearson entre los 
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para estudiar las asociaciones entre genotipos y la ACG de los distintos atributos 
utilizando el programa estadístico Infogen (Balzarini y Di Rienzo, 2004). A partir del 
mismo se construyeron los biplots para la visualización de las variaciones y 
asociaciones entre la ACG de los distintos genotipos y atributos para los distintos 
ambientes. La explicación respecto a la interpretación de un biplot fue descrita en el 
Capítulo 2. 
Si bien la estimación de la varianza aditiva y de la varianza de dominancia no es un 
procedimiento válido en un dialélico con un modelo de efectos fijos, la ecuación 
propuesta por Baker (1978)  ha sido utilizada para determinar la importancia relativa de 
ACG y ACE (Rood y Major, 1980; Betran et al, 2003). Para el cálculo de la 
contribución relativa de los efectos de ACG (ACGCR) en el desempeño de la progenie, 
se utilizaron los valores esperados de los cuadrados medios correspondientes, (Ec. [12]) 
 
                                                                        [12]  
                            
donde σ2ACG y σ2ACE son los componentes de la varianza de ACG y ACE, 
respectivamente. A medida que dicho cociente se acerca al valor de 1, la importancia de 





El análisis de varianza combinado indicó un efecto ambiental de gran magnitud 
sobre los rasgos fenológicos (P<0.01), siempre muy superior al del genotipo y la 
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El efecto del genotipo (i.e., diferencia entre híbridos), no obstante, fue altamente 
significativo (P<0.01) para TTantesis, TTsilking, y ASI (Tabla 4.2.) y superior a la 
interacción G × A. Esta última igualmente fue significativa (P<0.05) para dichos 
atributos, indicando que la diferencia entre híbridos varía con el ambiente. En general, 
la significancia de la interacción G × A en el análisis combinado estuvo dada por el 
Exp. 7 (ambiente con estrés hídrico severo alrededor del periodo crítico). Así, los 
mayores valores de ASI se observaron en los ambientes S08N0 y S08N1 (i.e., los de 
peor rendimiento medio; Tabla 4.1.), tanto para híbridos como para líneas parentales 
(Fig. 4.1a). En promedio, la línea B100 tuvo el menor valor de ASI, tanto en ambientes 
N0 como N1 (-0.45 y -1.16 días, respectivamente), mientras la línea LP561 tuvo los 
mayores valores (5.61 y 5.2 días, respectivamente). Entre los híbridos, el menor valor 
de ASI correspondió a B100 × LP611 (0.71 días) en la condición N1 y el mayor valor a 
LP611 × LP2 en la condición N0 (7.64 días). Además, el primero tuvo el menor valor 
promedio de ASI en ambientes N0 (0.88 días), mientras que el híbrido LP561 × LP611 
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Tabla 4.2. Análisis de la varianza para los atributos tiempo térmico a antesis (TTantesis) y a silking  (TT silking), índice de área foliar máximo 
(IAFMAX) y a madurez fisiológica (IAFMF), intervalo antesis silking (ASI), radiación  fotosintética incidente interceptada a V14 (RFAIiV14), 
llenado de grano (RFAIiPOS) y a madurez fisiológica (RFAIiMF) en un dialelico de 6 x 6 evaluado en 8 ambientes. 
 
Fuente de g.l. Cuadrados medios g.l. Cuadrados medios ¶ 
variación  TT antesis TT silking ASI IAFmax IAFMF  RFAIiV14 RFAIiPos RFAIiMF 
    
0Cd-1 0Cd-1 d         
  
MJ m-2  MJ m-2  MJ m-2  
Ambiente (A) 7 467236.1 *** 979973.1 *** 596.9 *** 53.8 *** 66.8 *** 1 2286.0 ** 119502.5 *** 55175.1 *** 
Rep(A) 16 1979.5 *** 7294.7 *** 10.5 NS 0.4 *** 3.8 *** 4 2014.6 *** 3009.5 ** 9140.8 ** 
Genotipo (G) 29 11679.6 *** 47989.0 *** 72.7 *** 1.9 *** 10.0 *** 29 836.9 ** 3101.0 *** 4367.1 *** 
    ACG 5 56851.1 *** 255959.1 *** 366.6 *** 7.3 *** 46.4 *** 5 1622.0 *** 7858.8 *** 5933.1 * 
    ACE 9 4364.8 *** 8530.1 *** 21.6 *** 1.7 *** 5.6 *** 9 974.3 ** 3103.7 *** 5270.7 * 
   Reciproco 15 1011.3 * 2340.5 NS 5.3 NS 0.2 NS 0.6 NS 15 492.4 NS 1514.0 NS 3303.0 NS 
G x A 203 923.1 ** 3384.1 *** 7.2 *** 0.4 *** 1.1 *** 29 277.2 NS 2281.6 NS 1402.9 NS 
    ACG x A 35 2345.7 *** 9809.8 *** 14.6 *** 0.4 *** 3.3 *** 5 197.7 NS 5181.1 *** 2695.5 NS 
    ACE x A 63 637.9 *** 1692.3 NS 6.0 ** 0.4 *** 1.0 *** 9 350.4 NS 2337.0 * 1519.7 NS 
   Reciproco x 
A 105 621.3 NS 2258.1 NS 5.45 * 0.3 ** 0.5 NS 15 259.5 NS 1282.0 NS 900.7 NS 
Error 464 401.6   1641.2   4.39   0.1   0.5   116 475.1   1211.4   2779.0   
*,**,***, NS. Significativo al P<0.10, P<0.05, P<0.01 y no significativo, respectivamente.         
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 Figura 4.1.  Diagrama de caja de de los atributos:  (A) intervalo antesis silking (ASI), (B) índice de área foliar máximo (IAFMAX) , y a (C) 
madurez fisiológica (IAFMF), (D)  tasa de crecimiento de la planta en el periodo crítico (TCPPC) y (E) tasa de crecimiento de la espiga (TCEPC),  
(F)  biomasa a madurez fisiológica (BiomasaMF),  (G)  índice de cosecha (IC) ,(H )  numero de granos por planta (NGP), (I)  peso individual de 
grano (PG)  y, (J) rendimiento en grano por planta (RGP) medidos en 8 ambientes en 6 líneas parentales y sus 30 híbridos derivados. La línea 
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El análisis combinado a través de ambientes indicó que la dirección del cruzamiento 
(i.e., efecto recíproco) no fue significativa, con excepción de una significancia marginal 
(P<0.1) detectada para el TTantesis (Tabla 4.2). Contrariamente, los efectos de ACG y 
ACE fueron significativos (P<0.01), siendo de mayor magnitud la componente de 
variación correspondiente a la ACG. En promedio, la significancia de la ACG para ASI 
estuvo dada por efectos genotípicos derivados de todas las líneas excepto la LP662 (i.e., 
esta línea no es representativa de la variabilidad estimada en ACG para ASI; Tabla 4.3). 
Las líneas extremas en cuanto a su comportamiento de ACG fueron (i) B100, con un 
efecto promedio de ACG que disminuye el ASI (-2.36 días), y (ii) LP561 y LP611, con 
un efecto promedio de ACG que aumenta el ASI (1.25 y 1.24 días, respectivamente) 
(Tabla 4.3). La interacción ACG × A fue significativa (P<0.01), indicando que los 
efectos de ACG de las líneas parentales no fueron consistentes a través de los distintos 
ambientes (Tabla 4.2). No obstante, la interacción de ACG × A para ASI se debió más a 
cambios en la magnitud de los efectos de ACG que a cambios en su signo. Esta 
interacción pudo ser examinada de manera más detallada al calcularla para cada 
ambiente en particular (Tabla 4.3). Entonces se pudo observar que (i) la línea B100 
siempre mostró un efecto de ACG significativo (P<0.01) y negativo en todos los 
ambientes, y (ii) las líneas LP611 y LP561 tuvieron un efecto de ACG siempre positivo, 
la primera tanto más en los ambientes con estrés hídrico. Por otro lado, se observó una 
interacción ACE × A significativa para ASI y TTantesis, pero no para TTsilking. En este 
sentido, la mayor magnitud del cuadrado medio de la ACG respecto a la 
correspondiente a las interacciones indicó que estas últimas fueron una fuente de 
variación menor en la expresión de los atributos mencionados. Para los ambientes 
S08N0 y S08N1 no se observó ACE significativa para ASI y TTsilking (datos no 
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desempeño de la progenie para los atributos relacionados con la fenología se puede 
apreciar en la Fig. 4.2. En promedio, la varianza genética tuvo una mayor proporción 
atribuible a la varianza aditiva que a la no aditiva para los tres atributos analizados. 
 
Figura 4.2 Proporción de  la varianza genética total atribuible a la acción génica aditiva y no 
aditiva para los atributos (A): numero de granos por planta (NGP),  peso individual de grano 
(PG), biomasa en V14 (BiomasaV14), biomasa en R2 (BiomasaR2), biomasa a madurez fisiológica 
(BiomasaMF), índice de área foliar máximo (IAFMAX) , y a c) madurez fisiológica (IAFMF), 
radiación  fotosintética incidente interceptada en llenado de grano (RFAIiPOS) y a madurez 
fisiológica (RFAIiMF), y (B) : tasa de crecimiento de la planta en el periodo crítico (TCPPC) y e) 
tasa de crecimiento de la espiga (TCEPC), capacidad  reproductiva por planta (NGP TCPPC-1) y 
por espiga (NGE1 TCEPC-1), índice de cosecha (IC), intervalo antesis silking (ASI) y,  tiempo 
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4.3.2. Canopeo y Captura de luz 
Los atributos relacionados con el tamaño de canopeo (i.e., IAFMAX e IAFMF) 
variaron significativamente (P<0.01) entre híbridos (Tabla 4.2). El efecto del ambiente 
fue significativo (P<0.01) y constituyó la principal fuente de variación, posiblemente 
como resultado de las diferentes combinaciones de año × N × régimen hídrico que 
permitieron explorar un amplio rango de respuesta para los atributos mencionados en 
ambos grupos de genotipos (Tabla 4.1). En general, los híbridos mostraron un mayor 
IAFMAX (Fig. 4.1B) e IAFMF (Fig. 4.1C) que las líneas y, en promedio, se detectó una 
marcada diferencia para dichos atributos entre los ambientes N0 y N1 para los Exp. 4 y 
5. En este sentido, para casi todos los atributos analizados las mayores diferencias entre 
tratamientos de N se observaron en los Exps. 4 y 5. Los valores promedio permitieron 
observar que (i) el híbrido LP662 x LP2 mostró los mayores valores de IAFMAX en 
condiciones de N0 y N1 (4.18 y 5.41, respectivamente), mientras que B100 x ZN6 
siempre mostró los menores valores de IAFMAX (3.37 y 4.25, respectivamente), y (ii) el 
híbrido LP561 × ZN6 mostró el mayor valor de IAFMF en ambientes N0 y N1 (2.29 y 
3.61, respectivamente), mientras que el híbrido ZN6 × LP2 registró los menores valores 
para dicho atributo (0.56 y 0.60, respectivamente). El análisis dialélico para aptitud 
combinatoria indicó que la variabilidad genética observada para los atributos IAFMAX e 
IAFMF estuvo asociada a efectos significativos (P<0.01) de ACG (Tabla 4.2.). A través 
de ambientes, se observaron efectos tanto positivos como negativos de ACG para 
IAFMAX e IAFMF (Tabla 4.3). Para estos atributos, los efectos dados por la ACE también 
fueron significativos, pero de menor magnitud que la ACG. En este sentido la ACE fue 
una fuente de variación menor, y proporcionalmente tanto menos para IAFMF que para 
IAFMAX. No se observó efecto recíproco significativo para estos rasgos (Tabla 4.2). La 
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Tabla 4.3. Estimaciones de los efectos de ACG x A o habilidad combinatoria general x ambiente y ACG (habilidad combinatoria general a 
través de ambientes (combinado) para los atributos: índice de área foliar máximo y a madurez fisiológica (IAFMAX y  IAFMF), tasa de crecimiento 
de la planta en el periodo crítico (TCPPC), y tasa de crecimiento de la espiga (TCEPC), intervalo antesis silking (ASI), número de granos por 
planta (NGP) y  peso individual de grano (PG). 
  Ambiente 
Atributo Genotipo IR06N0 IR06N1 S06N0 S06N1 IR08N0 IR08N1 S08N0 S08N1 combinado 
ASI B100 -3.25 *** -2.41 *** -2.01 *** -1.47 *** -2.56 *** -2.10 *** -2.63 *** -2.47 *** -2.36 *** 
 LP561 1.56 *** 1.43 *** 1.28 *** 0.88 *** 1.11 *** 0.85 ** 1.65 *** 1.20 *** 1.25 *** 
 LP611 0.06 NS 0.10 NS 0.21 NS 0.21 NS 1.85 *** 2.94 *** 2.12 *** 2.38 *** 1.24 *** 
 ZN6 0.37 NS 0.12 NS 0.19 NS -0.38 * -0.20 NS -1.62 *** -1.06 * -1.63 * -0.53 ** 
 LP2 1.66 *** 1.05 *** 1.28 *** 1.19 *** -0.23 NS 0.19 NS 0.39 NS 0.22 NS 0.72 *** 
 LP662 -0.40 ** -0.30 ** -0.96 *** -0.43 ** 0.02 NS -0.26 NS -0.47 NS 0.30 NS -0.31 NS 
  E.E. 0.17   0.16   0.22   0.21   0.38   0.35   0.55   0.53       
IAFMAX B100 -0.16 ** -0.39 *** -0.35 *** -0.24 *** -0.19 ** -0.28 *** -0.13 *** -0.25 *** -0.25 *** 
 LP561 -0.08 NS -0.43 *** -0.31 *** -0.24 *** -0.13 * -0.23 *** -0.31 *** -0.16 *** -0.24 *** 
 LP611 0.14 * 0.15 ** 0.20 *** 0.10 NS 0.15 * 0.33 *** 0.23 *** 0.25 *** 0.19 *** 
 ZN6 -0.05 NS 0.31 *** -0.02 NS 0.30 *** 0.13 * 0.05 NS 0.19 *** 0.09 * 0.12 ** 
 LP2 0.02 NS 0.05 NS 0.27 *** 0.02 NS 0.13 * 0.20 *** 0.12 ** 0.26 *** 0.13 ** 
 LP662 0.14 * 0.32 *** 0.22 *** 0.05 NS -0.08 NS -0.07 NS -0.09 NS -0.18 *** 0.04 NS 
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Atributo Genotipo IR06N0 IR06N1 S06N0 S06N1 IR08N0 IR08N1 S08N0 S08N1 combinado 
IAFMF B100 -0.23 *** -0.16 NS -0.30 *** -0.05 NS -0.43 *** -0.52 *** -0.14 NS -0.38 *** -0.28 *** 
 LP561 0.62 *** 1.44 *** 0.98 *** 0.90 *** 0.56 *** 0.75 *** 0.16 NS 0.25 ** 0.71 *** 
 LP611 -0.03 NS 0.06 NS -0.09 NS 0.38 *** 0.97 *** 0.92 *** 0.25 *** 0.14 NS 0.32 *** 
 ZN6 0.04 NS 0.16 NS -0.30 *** 0.02 NS -0.13 NS -0.23 NS 0.05 NS 0.48 *** 0.01 NS 
 LP2 -0.24 *** -1.45 *** -0.43 *** -1.28 *** -0.67 *** -1.13 *** -0.27 *** -0.32 *** -0.73 *** 
 LP662 -0.15 * -0.05 NS 0.13 NS 0.03 NS -0.29 NS 0.21 NS -0.04 NS -0.17 NS -0.04 NS 
  E.E. 0.07   0.13   0.08   0.15   0.2   0.16   0.09   0.11   0.07   
TCPPC B100 0.28 *** 0.23 * -0.003 NS -0.29 ** 0.30 *** 0.04 NS 0.50 *** 0.30 *** 0.17 ** 
 LP561 -0.08 NS -0.10 NS 0.02 NS 0.50 *** -0.13 NS -0.08 NS -0.42 *** -0.11 NS -0.05 NS 
 LP611 0.24 ** -0.03 NS 0.32 ** -0.29 ** -0.36 *** -0.43 *** -0.52 *** -0.52 *** -0.20 *** 
 ZN6 -0.32 *** -0.09 NS -0.57 *** -0.45 *** 0.14 NS 0.33 *** 0.14 ** 0.44 *** -0.05 NS 
 LP2 -0.31 *** -0.36 *** -0.05 NS 0.12 NS 0.10 NS 0.17 * -0.07 NS 0.06 NS -0.04 NS 
 LP662 0.19 * 0.35 *** 0.29 * 0.40 *** -0.04 NS -0.03 NS 0.36 *** -0.17 * 0.17 *** 


















TCEPC B100 0.04 NS 0.09 ** 0.06 NS 0.13 ** -  -  0.31 *** 0.22 ** 0.12 *** 
 LP561 -0.04 NS -0.11 ** -0.03 NS 0.05 NS -  -  -0.14 NS -0.13 NS -0.06 NS 
 LP611 0.06 NS -0.13 *** 0.05 NS -0.18 *** -  -  -0.31 *** -0.39 *** -0.11 ** 
 ZN6 -0.03 NS -0.14 *** -0.17 ** -0.19 *** -  -  0.16 NS 0.33 *** -0.01 NS 
 LP2 -0.11 *** -0.07 NS 0.03 NS -0.05 NS -  -  -0.15 NS -0.09 NS -0.08 NS 
 LP662 0.08 * 0.35 *** 0.07 NS 0.24 *** -  -  0.13 NS 0.06 NS 0.13 *** 
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Atributo 
Genotipo IR06N0 IR06N1 S06N0 S06N1 IR08N0 IR08N1 S08N0 S08N1 combinado 
NGP TCPPC-1  B100 
-
22.025 *** -11.361 ** -9.571 * -3.172 NS -  1.541 NS -0.92 NS 0.44 NS -5.17 NS 
 LP561 2.864 NS -4.593 NS -6.318 NS -17.312 *** -  1.184 NS 7.06 NS -0.022 NS -1.62 NS 
 LP611 0.742 NS 1.874 NS -21.262 *** 19.315 *** -  -11.616 *** -13.37 *** -17.013 *** -5.87 ** 
 ZN6 11.384 * 4.018 NS 31.024 *** 5.512 NS -  0.822 NS 12.27 *** 20.419 *** 10.35 *** 
 LP2 8.875 NS 20.502 *** 20.875 *** 13.472 *** -  1.373 NS 0.46 NS -2.486 NS 7.78 ** 
 LP662 -1.84 NS -10.44 ** -14.749 *** -17.815 *** -  6.696 ** -5.49 NS -1.338 NS -5.46 * 
  E.E. 6.26   4.96   5.18   6.32   -   3.19   4.59   5.02   3.07   
NGE1TCEPC-1 B100 
-
52.211 *** -32.587 ** -34.779 ** -52.138 *** 19.476 *** -9.567 NS -14.51 NS -8.554 NS -23.11 *** 
 LP561 17.208 NS 23.515 * -4.291 NS 1.376 NS -10.721 NS 8.03 NS 16.91 NS 10.104 NS 7.77 NS 
 LP611 42.193 ** 27.533 ** -25.709 * 56.38 *** -24.745 *** -38.876 *** -33.39 *** -39.228 *** -4.48 NS 
 ZN6 -8.09 NS 15.505 NS 56.782 *** 2.438 NS 4.005 NS 13.978 NS 27.16 ** 49.192 *** 20.12 ** 
 LP2 6.943 NS 32.523 ** 29.545 ** 42.943 *** 15.598 ** 16.365 * 6.82 NS 1.215 NS 18.99 ** 
 LP662 -6.043 NS -66.489 *** -21.548 NS -50.999 *** -3.613 NS 10.07 NS -2.99 NS -12.728 NS -19.29 ** 
  E.E. 15.95   12.98   13.51   14.63   7.41   9.2   10.42   11.85   8.46   
NGP B100 -  -  -8.812 NS -20.828 ** 42.802 *** 9.307 NS 23.981 NS 12.68 NS 2.663 NS 
 LP561 -  -  -2.254 NS 1.263 NS -1.548 NS -7.745 NS -6.836 NS -5.186 NS -4.341 NS 
 LP611 -  -  -30.3 ** 6.825 NS -47.262 *** -78.787 *** 
-
68.461 *** -83.353 *** 
-
36.189 *** 
 ZN6 -  -  1.871 NS -12.526 NS 4.56 NS 32.28 ** 47.006 *** 92.78 *** 21.204 ** 
 LP2 -  -  22.704 * 29.588 *** 5.927 NS 20.207 NS -1.611 NS 0.389 NS 12.297 NS 
 LP662 -  -  16.792 NS -4.322 NS -4.479 NS 24.738 NS 5.922 NS -17.311 NS 4.367 NS 
  E.E. -   -   12.11   10.21   11.86   14.72   14.82   16.64       
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Atributo 
Genotipo IR06N0 IR06N1 S06N0 S06N1 IR08N0 IR08N1 S08N0 S08N1 combinado 

















 LP561 0.011 ** 0.011 * 0.017 
**
* 0.007 NS 0.004 NS -0.004 NS 0.002 NS -0.001 NS 0.006 NS 
 LP611 0.002 NS 0.007 NS -0.005 NS -0.013 ** -0.013 
**







 ZN6 -0.009 NS -0.002 NS -0.006 NS -0.001 NS -0.012 
**
* -0.008 ** 0.007 NS -0.001 NS 
-
0.004 NS 






* -0.001 NS 0.004 NS -0.005 NS -0.005 NS 0.004 NS 
-
0.009 ** 
 LP662 -0.005 NS -0.015 ** -0.004 NS -0.006 NS 0.003 NS 0.006 NS -0.001 NS -0.003 NS 
-
0.003 NS 
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(Tabla 4.2). El orden de las líneas según el efecto de ACG a través de los ambientes 
fue consistente para IAFMF (Tabla 4.3), con excepción de la línea LP611 para la cual se 
observó un cambio de signo. Es decir, la interacción ACG x A para IAFMF se debió más 
a cambios de magnitud que a cambios en el ranking (i.e., cambio en el orden) de las 
líneas por su efecto de ACG a través de ambientes. En promedio, la línea LP2 tuvo un 
efecto de ACG negativo para IAFMF (-0.73), mientras que LP561 tuvo un efecto de 
ACG positivo (0.71). Según el efecto promedio de ACG, el orden de las líneas fue (i) 
B100 < LP561 < LP662 < ZN6 < LP2 < LP611 para IAFMAX, y (ii) LP2 < B100 < 
LP662 < ZN6 < LP611 < LP561 para IAFMF. Las líneas ZN6 y LP662 tuvieron cierta 
correspondencia en el orden para ambos atributos, no así LP561 y LP2. Los efectos de 
ACG para IAFMAX no estuvieron asociados con los efectos de ACG correspondientes a 
IAFMF (r= -0.17, P= 0.26). El análisis individual por ambiente indicó una ACE 
significativa (P<0.05) para IAFMAX e IAFMF en todos los ambientes. La proporción de la 
varianza genética atribuible a la varianza debida a la acción aditiva de los genes fue 
mucho mayor que la no aditiva, tanto más para IAFMF que para IAFMAX (Fig. 4.2). 
Para los atributos relacionados con la cantidad de radiación interceptada por el 
cultivo (RFAIiV14, RFAIiPos, y RFAIiMF), el análisis combinado comprendió los 
ambientes IR08N0 e IR08N1. Los híbridos difirieron significativamente (P<0.01) para 
dichos atributos (Tabla 4.2). Los efectos de ACG y ACE fueron significativos (P<0.01), 
aunque los segundos de manera marginal para RFAIiMF. Al igual que para los atributos 
relacionados con el tamaño de canopeo, no se observó efecto recíproco significativo.  
Sólo la RFAIiPOS mostró interacciones ACG × A y ACE × A significativas (P<0.01 y 
P<0.1, respectivamente), aunque esta última de manera marginal y dada por el ambiente 
IR08N0, ya que no se observó efecto significativo de ACE en el ambiente IR08N1. La 
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los efectos de las líneas LP611 y LP2, positivos para la primera (13.13 MJ m-2) y 
negativos para la segunda (-24.43 MJ m-2), en concordancia con lo encontrado para 
IAFMF a través de todos los ambientes. En el ambiente IR08N0, en cambio, todas las 
líneas mostraron un efecto de ACG significativo (P<0.05) para este rasgo, con 
excepción de LP561 y LP662. El efecto estimado de ACG en el ambiente IR08N0 fue 
29.16, 17.17, -15.24, y -19.16 para B100, ZN6, LP2, y LP611, respectivamente. La falta 
de concordancia en el orden de las líneas según su ACG entre los dos ambientes se 
debió a un cambio de ranking, en particular de las líneas LP611 y B100, aunque la 
segunda siempre mostró un valor positivo de ACG. La proporción de la varianza 
genética atribuible a la varianza aditiva fue levemente mayor que la atribuible a la no 
aditiva para RFAIiV14 y RFAIiPOS (53 y 60% de la variancia genética total, 
respectivamente). Para RFAIiMF, en cambio, la importancia relativa de la acción no 
aditiva fue mayor que la correspondiente a la aditiva y representó un 70% de la varianza 
genética total (Fig. 4.2). 
 
4.3.3. Producción de biomasa y su partición 
El análisis de varianza combinado indicó una diferencia significativa (P<0.01) entre 
híbridos para los atributos relacionados con la eficiencia de uso de la radiación 
interceptada (EURs), la producción de biomasa aérea (Biomasas), y las tasas de 
crecimiento de la planta (TCPPC) y de la espiga (TCEPC) durante el periodo crítico 
(Tabla 4.4). Lo mismo se detectó para la partición a órganos reproductivos, tanto 
durante el período crítico (TCEPC TCPPC-1) como a madurez fisiológica (IC). El efecto 
ambiental sobre estos caracteres fue bien marcado (Fig 4.1 D-G.). Las interacciones G × 
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El valor per se de las líneas para BiomasaMF e IC en cada ambiente se detalla en la 
Tabla 4.5. En cuanto a los híbridos, LP611 × LP2 mostró en promedio los valores más 
bajos de BiomasaV14 (70.8 g pl-1) y BiomasaMF (187 g pl-1) en ambientes N0, mientras 
que los híbridos LP2 × LP662 y B100 × LP662 registraron los mayores valores para 
dichos atributos (en promedio 100 y 260 g pl-1 para BiomasaV14 y BiomasaMF, 
respectivamente) en esos mismos ambientes. A su vez, el híbrido B100 × LP662 
registró, en promedio, el máximo valor de TCPPC, TCEPC e IC (4.56 g pl-1d-1, 1.98 g pl-
1d-1, y 0.40, respectivamente) en ambientes N0, mientras que ZN6 × LP561 registró en 
promedio el menor valor de TCPPC (2.49 g pl-1d-1) y uno de los menores de IC (0.32) en 
dichos ambientes. En los ambientes N1, en promedio, el hibrido ZN6 × LP662 registró 
los mayores valores de BiomasaV14 y BiomasaMF (123y 352 g pl-1, respectivamente), 
mientras que el hibrido LP611 × LP662 presentó en promedio el valor más bajo para 
dichos atributos (90.5 y 228 g pl-1, respectivamente), así como de IC (0.32). El análisis 
dialélico para aptitud combinatoria indicó que la variabilidad genética observada para 
todos los atributos mencionados estuvo asociada a efectos significativos (P<0.01) de 
ACG y de ACE (Tabla 4.4.), con excepción de EURV14, EURPOS y EURMF, para las 
cuales no se detectó un efecto de ACE significativo. Para todos estos atributos el efecto 
dado por ACG fue más importante que el dado por ACE,  indicando que al menos una 
línea difirió en el contenido de genes con efectos aditivos. Tanto la TCPPC como la 
relación TCE TCPPC-1 fueron una excepción a esta tendencia (Tabla 4.4).  No se observó 
un efecto recíproco significativo para los atributos relacionados a la producción de 
biomasa y su partición.  
La ACG y la ACE interactuaron significativamente con el ambiente para la mayoría 
de los atributos, con excepción de las EURs. La interacción ACE × A fue una fuente de 
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Tabla 4.4 Análisis de la varianza para los atributos: eficiencia en el uso de la radiación  a V14 (EURV14) ,durante  llenado de grano (EURPOS) y a 
madurez fisiológica (EURMF), biomasa acumulada  en V14 (BiomasaV14),en R2 (BiomasaR2) y madurez fisiológica (BiomasaMF), tasa de 
crecimiento de la planta en el periodo crítico (TCPPC), y tasa de crecimiento de la espiga (TCEPC), TCEPC TCPPC-1  e índice de cosecha (IC)  en 
un dialélico de 6 x 6 evaluado en 8 ambientes. 
 
 
Fuente de g.l. Cuadrados medios ¶ g.l. Cuadrados medios  
variacion  EURV14 EURPos EURMF  BiomasaV14  BiomasaR2  BiomasaMF  
    g MJ-1 g MJ-1 g MJ-1   g pl-1   g pl-1   g pl-1   
Ambiente (A) 1 0.02 *** 2.55 *** 0.36 * 7 102757 *** 77014 *** 1155080 *** 
Rep(A) 4 0.67 *** 0.67 *** 0.08 NS 16 554 *** 1336 *** 5210 *** 
Genotipo (G) 29 0.81 *** 0.71 *** 0.22 *** 29 1059 *** 1965 *** 11084 *** 
    ACG 5 2.49 *** 2.65 *** 0.78 *** 5 3787 *** 5715 *** 29946 *** 
    ACE 9 0.65 NS 0.26 NS 0.10 NS 9 989 *** 2142 *** 15071 *** 
   Recíproco 15 0.35 NS 0.33 NS 0.11 NS 15 191 NS 608 NS 2612 NS 
G x A 29 0.49 NS 0.23 NS 0.09 NS 203 317 *** 729 *** 3636 *** 
    ACG x A 5 0.64 NS 0.47 NS 0.08 NS 35 539 *** 1372 *** 6876 *** 
    ACE x A 9 0.77 NS 0.14 NS 0.11 NS 63 436 *** 687 *** 3537 *** 
   Recíproco x A 15 0.28 NS 0.21 NS 0.08 NS 105 171 NS 539 NS 2589 NS 
Error 116 0.50   0.24   0.11   464 168   455   2330   
*,**,***, NS. Significativo al P<0.10, P<0.05, P<0.01 y no significativo, respectivamente.     
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Continuado de la Tabla 4.4 
Fuente de g.l. Cuadrados medios 
variación  TCPpc  TCEpc  TCEpc TCPpc-1 IC 
    g  d-1   g  d-1         
Ambiente (A) 1 43.81 *** 25.37 *** 0.581 *** 0.960 *** 
Rep(A) 4 0.83 *** 0.82 *** 0.052 *** 0.014 *** 
Genotipo (G) 29 1.95 *** 0.63 *** 0.020 *** 0.025 *** 
    ACG 5 3.95 *** 2.00 *** 0.028 *** 0.103 *** 
    ACE 9 3.42 *** 0.44 ** 0.045 *** 0.016 *** 
   Recíproco 15 0.41 NS 0.29 NS 0.013 NS 0.005 NS 
G x A 29 1.03 *** 0.29 *** 0.015 *** 0.007 *** 
    ACG x A 5 2.20 *** 0.44 *** 0.024 *** 0.020 *** 
    ACE x A 9 1.19 *** 0.37 *** 0.020 *** 0.004 NS 
   Recíproco x A 15 0.54 * 0.20 NS 0.008 NS 0.004 NS 
Error 116 0.35   0.21   0.011   0.005   
*,**,***, NS. Significativo al P<0.10, P<0.05, P<0.01 y no significativo, respectivamente. 
¶ solo Exp. 6           
 
 atributos, con excepción de TCEPC TCPPC-1. Los efectos estimados de ACG para 
TCPPC, TCEPC, BiomasaMF, e IC para cada línea en cada ambiente se muestran en las 
Tablas 4.3 y 4.5. Los efectos de ACG para IC no fueron significativos para los 
ambientes IR06N0 y IR06N1, mientras que para la BiomasaMF los efectos estimados de 
ACG no fueron significativos para el ambiente IR06N0 únicamente. No se observó 
diferencia significativa entre las líneas en ACG para TCEPC en el ambiente IR08N0 e 
IR08N1 (Tabla 4.3). En general, la línea B100 registró un efecto positivo y significativo 
(P<0.05) de ACG para IC en la mayoría de los ambientes, con excepción del ambiente 
S06N1 para el cual presentó un efecto de ACG significativo (P<0.05) y negativo para 
BiomasaMF (Tabla 4.5). La línea LP611 tuvo un efecto de ACG para IC significativo y 
consistentemente negativo en 4 de los 8 ambientes, al igual que para BiomasaMF. La 
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para BiomasaMF en 3 de los 8 ambientes. (Tabla 4.5). En promedio se observó una 
asociación significativa (P<0.05) entre el valor de las líneas per se y su valor de ACG 
para IC y BiomasaMF (r de 0.83 y 0.80, respectivamente) (Tabla 4.5). Cuando se 
analizaron los ambientes por separado, se encontró una asociación significativa entre el 
valor per se de la línea y su ACG para IC (r= 0.79, P<0.1) y BiomasaMF (r= 0.89, 
P<0.05) en S08N0. Mientras que los ambientes S06N0 y S06N1 mostraron una 
asociación significativa (P<0.05) sólo para la BiomasaMF (r= 0.84 y r= 0.88, 
respectivamente) y los ambientes IR08N0 e IR08N1 sólo para el IC (r=0.72 y r=0.74, 
respectivamente). Respecto a la EURPOS (medida en el Exp.6) los efectos estimados de 
ACG fueron significativos (P<0.01) para todas las líneas, excepto para LP662 (Tabla 
4.7). No se observó una correlación significativa entre el valor per se de la línea y su 
ACG para EURPOS (datos no mostrados). 
A través de ambientes, la importancia relativa de la varianza aditiva varió con el 
momento de determinación de la acumulación de biomasa, disminuyendo ésta con el 
avance en el ciclo del cultivo; i.e., 75% y 50% en V14 y madurez fisiológica, 
respectivamente. Mientras que para IC y TCEPC la varianza aditiva representó una 
proporción elevada de la variación genética total (91 y 77, respectivamente) (Fig. 4.2). 
La estimación de la varianza no aditiva fue muy pequeña para la EURV14 y EURPOS , y 
cercana a cero para la EURMF.  
 
4. 3.4. Rendimiento en grano y sus componentes numéricos  
El análisis combinado indicó una diferencia significativa (P<0.01) entre híbridos 
para RGP, los componentes numéricos del rendimiento, la capacidad reproductiva de la 
planta (NGP TCPPC-1), y de la espiga (NGE1 TCEPC-1) (Tabla 4.6). Sin embargo, en 
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Tabla 4.5. Estimaciones de los efectos de ACG  y valor per se de una línea para los atributos:  rendimiento en grano por planta (RGP), índice de 
cosecha (IC) y biomasa a madurez fisiológica (BiomasaMF)  por ambiente y combinado a través de ambientes, y correlación de Pearson entre la 
ACG y valor per se de un línea. 
 
    Ambiente 
Atributo Linea 
IR06N0 IR06N1 S06N0 S06N1 
ACG   Linea ACG   Linea ACG   Linea ACG   Linea 
RGP B100 -  28.17 -  65.16 6.00 * 45.01 -0.19  62.14 
 LP561 -  39.44 -  72.14 6.99 ** 71.14 4.15  79.52 
 LP611 -  28.32 -  63.66 -10.47 *** 56.31 -3.79  42.10 
 ZN6 -  38.26 -  49.11 -2.25  51.08 -4.29  50.31 
 LP2 -  32.90 -  44.10 -3.55  57.67 8.79 ** 49.26 
 LP662 -  31.30 -  55.63 3.29  73.07 -4.67  54.69 
 ES ACG / DMS Lineas -  20.33 -  18.12 3.13  17.85 3.3  31.06 
  
Correlacion ACG vs 
Linea - - 0.26 0.33 
IC B100 -  0.33 -  0.46 0.035 ** 0.29 0.012  0.22 
 LP561 -  0.35 -  0.42 -0.025 * 0.24 -0.042 *** 0.18 
 LP611 -  0.33 -  0.45 0.012  0.33 -0.010  0.16 
 ZN6 -  0.36 -  0.37 -0.008  0.24 -0.011  0.19 
 LP2 -  0.31 -  0.36 -0.017  0.26 0.057 *** 0.22 
 LP662 -  0.30 -  0.36 0.004  0.31 -0.006  0.19 
 ES ACG / DMS Lineas -  0.14 -  0.09 0.012  0.12 0.011  0.13 
  
Correlacion ACG vs 
Linea - - 0.66 0.72 
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Continuado de la Tabla 4.5 
 
Atributo Linea 
IR06N0 IR06N1 S06N0 S06N1 
ACG   Linea ACG   Linea ACG   Linea ACG   Linea 
BiomasaMF B100 -  78.58 14.17 * 139.70 -6.76 *** 154.10 
-
32.02 ** 272.07 
 LP561 -  110.85 11.62  170.57 40.23 *** 311.53 72.79 *** 430.98 
 LP611 -  83.47 -3.70  139.20 
-
40.36  175.80 -2.78  256.78 
 ZN6 -  100.13 0.27  133.71 0.09  207.66 8.86  262.34 
 LP2 -  104.42 
-
25.16 *** 122.69 -1.54  226.93 
-
45.98 *** 250.08 
 LP662 -  106.95 2.80  154.89 8.33  228.62 -0.86  289.57 
 ES ACG / DMS Lineas -  39.30 8.10  37.35 10.91  112.79 15.55  134.03 
  
Correlacion ACG vs 
Linea - 0.69 0.84** 0.88** 
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Continuado de la Tabla 4.5 
    Ambiente       
Atributo Linea 
IR08N0 IR08N1 S08N0 S08N1 Combinado 
ACG   Linea ACG   Linea ACG   Linea ACG   Linea ACG   Linea 
RGP B100 18.79 *** 53.76 12.19 *** 58.54 6.14 ** 37.97 3.53 ** 24.80 7.40 ** 46.94 
 LP561 1.32  22.77 -4.21  29.63 0.92  8.87 -1.67  27.59 1.03  43.88 
 LP611 
-
18.57 *** 15.88 
-
24.19 *** 28.05 
-
13.59 *** 4.27 
-
13.92 *** 1.82 
-
10.35 *** 30.05 
 ZN6 -4.36  46.01 5.05  54.90 9.13 *** 37.31 15.19 *** 23.37 2.04  43.79 
 LP2 2.81  41.62 3.55  41.76 -2.79  24.59 0.82  3.60 -0.02  36.94 
 LP662 0.01  87.97 7.61  97.92 0.19  23.07 -3.96  25.06 -0.10  56.09 
 ES ACG / DMS Lineas 3.41  17.81 4.37  26.33 2.34  24.16 2.99  18.26 2.99  20.49 
  
Correlacion ACG vs 
Linea 0.42 0.64 0.82** 0.49 0.64 
IC B100 0.053 *** 0.35 0.034 *** 0.38 0.043 *** 0.3 0.019 *** 0.22 0.027 *** 0.32 
 LP561 
-
0.015  0.13 
-
0.011  0.16 0.011  0.08 0.016  0.21 
-
0.012  0.22 
 LP611 
-
0.049 *** 0.11 
-
0.064 *** 0.19 
-
0.085 *** 0.04 
-
0.094 *** 0.01 
-
0.035 *** 0.20 
 ZN6 
-
0.023 ** 0.27 
-
0.012  0.28 0.056 *** 0.26 0.065 *** 0.18 0.007  0.27 
 LP2 0.030 *** 0.36 0.038 *** 0.33 
-
0.013  0.21 0.023  0.03 0.021 *** 0.26 
 LP662 0.003  0.42 0.013  0.40 
-
0.011  0.14 
-
0.029  0.15 
-
0.007  0.28 
 ES ACG / DMS Lineas 0.008  0.08 0.012  0.09 0.012  0.12 0.012  0.10 0.080  0.09 
  
Correlacion ACG vs 
Linea 0.72* 0.74* 0.79* 0.58 0.83** 
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Continuado de la Tabla 4.5 
 
Atributo Linea 
IR08N0 IR08N1 S08N0 S08N1 Combinado 
ACG   Linea ACG   Linea ACG   Linea ACG   Linea ACG   Linea 
BiomasaMF B100 9.01  150.86 3.32  141.54 5.54  122.45 0.03  106.50 -0.58  145.57 
 LP561 17.30 *** 163.04 2.46  178.94 -5.72  103.09 -7.28  129.56 17.56 ** 199.86 
 LP611 
-
18.46 *** 131.04 
-
21.68 ** 145.50 -6.86 * 96.45 -6.46 * 112.30 -11.78  142.55 
 ZN6 8.75  167.83 21.45 ** 191.94 9.55 *** 141.26 20.78 *** 124.40 8.78  166.24 
 LP2 
-
17.33 *** 113.29 
-
12.92  122.76 -3.76  117.39 -3.10  100.69 -15.63 ** 144.82 
 LP662 0.73  209.78 7.36  245.99 1.25  131.89 -3.97  149.93 1.65  189.64 
 ES ACG / DMS Lineas 6.42  23.34 8.52  42.95 3.49  49.75 3.53  43.38 7.93  53.54 
  
Correlacion ACG vs 
Linea 0.57 0.61 0.89** 0.01 0.80** 
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ambientes IR06N0 y IR06N1, aunque las mayores diferencias entre ambientes con y sin 
el agregado de N se observaron en los experimentos sembrados durante el año 2006-
2007. A su vez, el efecto ambiental fue destacado sobre NGP y PG y, al igual que para 
el RGP, en promedio no se detectó una marcada diferencia entre híbridos para NGP en 
los ambientes IR06N0 y IR06N1 (Fig. 4.1H-J). Las interacciones G × A fueron 
altamente significativas (P<0.01) para RGP, NGP, PG, NGP TCPPC-1 y NGE1 TCEPC-1 
(Tabla 4.6). Los híbridos de mayor RGP en ambientes con marcada deficiencia de N 
(i.e., R06N0 y S06N0) fueron B100 × LP662 (112.6 g pl-1) y B100 × LP2 (112.4 g pl-1). 
Además, B100 × LP662 se ubicó entre los 10 primeros híbridos de mayor RGP en 
ambientes con alta disponibilidad de N, con 154.7 g pl-1. El valor máximo registrado en 
dichos ambientes (169 g pl-1) correspondió a ZN6 × LP662. Sin embargo, ZN6 × LP662 
estuvo entre los 10 híbridos con menor RGP en ambientes con deficiencia de N. En 
promedio, los híbridos B100 × LP2 y B100 × LP662 presentaron  los valores más altos 
de RGP (102 y 104 g pl-1, respectivamente). A su vez, estos híbridos se diferenciaron en 
la conformación del mismo. El primero registró una mayor capacidad reproductiva de la 
espiga que el segundo (292,7 y 204.5 granos pl d g-1, respectivamente) a pesar de 
presentar una tendencia inversa para la TCPPC (3.42 y 4.29 g pl-1 d-1, respectivamente) y 
el PG (0.240 y 0.269 g grano-1, respectivamente). Ambos tuvieron un IC similar (datos 
no mostrados). El híbrido LP611 × LP662 presentó, en promedio, el valor más bajo para 
RGP (72.3 g pl-1).  
La ACG fue altamente significativa (P<0.01) para los rasgos analizados en esta sección 
(Tabla 4.6). En general no se observó diferencia significativa entre híbridos directos y 
recíprocos (Tabla 4.6), excepto por una tendencia marginal (P<0.1) registrada para el 
PG. El análisis combinado a través de ambientes arrojó efectos significativos de ACG, 
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Tabla 4.6. Análisis de la varianza para los atributos: capacidad  reproductiva por planta (NGP TCPPC-1) y por espiga (NGE1 TCEPC-1) , número de granos por 
planta (NGP), peso de grano (PG) y rendimiento en grano por planta (RGP) en un dialélico de 6 x 6 evaluado en 8 ambientes. 
 
 
Fuente de variación g.l. Cuadrados medios 
  NGP TCPpc-1 NGE1 TCEpc-1 NGP PG  RGP  
    
g pl-1 d-1 g pl-1 d-1  pl-1 g grano-1   g pl-1   
Ambiente (A) 7 110936.8 *** 1011932.0 *** 1207940.1 *** 0.2860 *** 166712.7 *** 
Rep(A) 16 2765.6 *** 11527.2 *** 19596.4 *** 0.0018 *** 814.1 *** 
Genotipo (G) 29 4016.7 *** 22688.4 *** 17934.0 *** 0.0056 *** 1613.8 *** 
    ACG 5 9813.6 *** 65434.4 *** 75090.1 *** 0.0210 *** 6415.8 *** 
    ACE 9 6051.2 *** 25792.6 *** 8865.1 *** 0.0035 *** 915.4 *** 
   Recíproco 15 740.7 NS 5660.5 NS 4322.3 NS 0.0012 * 432.1 NS 
G x A 203 1686.8 *** 9634.2 *** 7933.8 *** 0.0009 *** 510.4 *** 
    ACG x A 35 2692.8 *** 17595.6 *** 17984.5 *** 0.0019 *** 1047.7 *** 
    ACE x A 63 2504.8 *** 11695.4 *** 5121.1 *** 0.0009 *** 388.9 * 
   Recíproco x A 105 873.7 ** 6302.8 ** 6270.0 NS 0.0007 NS 404.2 NS 
Error 464 674.1   4002.9   5079.5   0.0007   304.2   
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4.5). No siempre la línea que mostró un efecto significativo y positivo para RGP 
registró también un efecto positivo para los determinantes del rendimiento. En este 
sentido, el efecto estimado de ACG para RGP de la línea B100 (Tabla 4.5) estuvo 
acompañado por un valor no significativo de ACG para NGP y significativo aunque 
negativo para NGE1 TCEPC-1 (-23.11 granos d pl g-1). Para PG, en cambio, la línea B100 
fue la única que presentó un efecto estimado de ACG significativo y positivo (0.019 g 
grano-1). 
Si bien no hubo consistencia en los efectos de ACG para RGP a través de 
ambientes (i.e., interacción ACG × A significativa), las líneas B100 y LP611 estuvieron 
siempre en el grupo de líneas de mayor efecto positivo y negativo de ACG, 
respectivamente (Tabla 4.5). La línea ZN6 mostró el mayor cambio entre ambientes en 
el efecto de ACG para RGP, con valores positivos en S08N1 (15.19 g pl-1) y negativos 
en IR08N0 (-4.36 g pl-1). En promedio, no se observó asociación significativa entre el 
valor de las líneas per se y su valor de ACG para RGP (Tabla 4.5), indicando que para 
RGP la selección de una línea basada en los efectos de ACG no sería igual a la 
selección basada en el fenotipo. Sin embargo, se observó una fuerte asociación entre el 
valor per se de la línea y su ACG para RGP en el ambiente S08N0 (r= 0.82, P<0.05).  
Al analizar cada ambiente por separado, la varianza aditiva para RGP representó un 
42% y 60% de la varianza genética total en los ambientes S06N0 y S06N1, 
respectivamente (Fig. 4.3). Mientras que un 90 a 85% de la varianza genética total se 
debió a la varianza aditiva para ambientes con marcado efecto de estrés hídrico; i.e. 
S08N0 y S08N1, respectivamente. En base a los cuadrados medios, la interacción ACE 
× A fue una fuente de variación menor en comparación con la interacción ACG × A 
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4.3.5. Asociaciones entre genotipos y aptitud combinatoria para RGP y sus 
determinantes numéricos y ecofisiológicos en ambientes contrastantes.  
Las asociaciones entre los genotipos y los efectos estimados de ACG para RGP y 
sus determinantes fisiológicos y numéricos fueron exploradas mediante un análisis de 
componentes principales (CP; Fig. 4.4), tanto para los ambientes que difirieron sólo por 
su respuesta a N (i.e., S06N0 y S06N1; Fig. 4.4 a y b) como para aquellos que 
experimentaron un stress hídrico adicional (i.e., S08N0 y S08N1; Fig. 4.4 c y d). Los 
ambientes IR08N0, IR08N1, IR06N0 e IR06N1 se omitieron del análisis dado que no 
presentaron efecto significativo de ACG para los atributos analizados (Tablas 4.3 y 4.6). 
Para los ambientes S06N0 y S06N1, los dos primeros CPs explicaron en promedio un 
70% de la variabilidad total, mientras que para los ambientes S08N0 y S08N1 este 
porcentaje ascendió a un 90%. En el ambiente S06N0 (Fig. 4.4a), el CP1 capturó el 
contraste entre los efectos estimados de ACG para las capacidades reproductivas (NGP 
TCPPC-1 y NGE1 TCEPC-1), NGP y ASI respecto a los atributos IC, TCPPC y TCEPC. El 
CP2, en cambio, representó el contraste entre los efectos de ACG para RGP, IAFMF, PG, 
y BiomasaMF respecto a los de IAFMAX. Las líneas B100 y LP561 tuvieron una 
proyección perpendicular positiva (i.e., efecto de ACG favorable) sobre los vectores de 
los atributos RGP, PG e IAFMF,  y negativa (i.e., efecto de ACG desfavorable) sobre el 
vector del atributo IAFMAX. Para LP561 hubo además una proyección positiva sobre el 
vector correspondiente a la BiomasaMF, que casi no se registró para otras líneas. Las 
líneas LP611 y LP2 tuvieron una respuesta opuesta a las de B100 y LP561. Si bien se 
observó una asociación positiva y fuerte (ángulo agudo formado entre los vectores de 
atributos) del efecto de ACG para RGP con el efecto de ACG para PG, BiomasaMF e 
IAFMF, sólo para los dos primeros la asociación con RGP fue significativa (r= 0.76 y 
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Figura 4.4. Biplot de los efectos estimados de ACG para rendimiento en grano por 
planta (RGP), número de granos por planta (NGP), peso de grano (PG), tasa de 
crecimiento de la planta en el periodo crítico (TCPPC), tasa de crecimiento de la espiga 
(TCEPC), ASI, índice de cosecha (IC) , biomasa a madurez fisiológica (BiomasaMF), 
índice de área foliar máximo y a madurez fisiológica (IAFMAX y IAFMF) para 6 líneas 
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resultó en una asociación significativa y negativa con ACG para ASI (r= -0.90 y 
P<0.05). 
En el ambiente S06N1 (Fig 4.4B), el CP1 estuvo asociado a valores positivos de 
ACG para NGP, IC, y capacidades reproductivas y negativos de ACG para IAFMF y 
BiomasaMF. En este sentido, LP2 presentó un efecto positivo para NGP y negativo para 
IAFMF;  la respuesta fue opuesta para las líneas B100, LP662 y LP561. El CP2 estuvo 
relacionado positivamente con valores elevados de ACG para RGP y TCPPC, y 
negativamente con IAFMAX. Las líneas LP561 y LP2 presentaron valores positivos de 
ACG para RGP, pero difirieron en la manera de componer dicho atributo; LP2 lo hizo a 
través de un efecto positivo de ACG para ASI, NGP e IC mientras LP561 lo definió a 
través de valores positivos para BiomasaMF, tasas de crecimiento y PG. Si bien la ACG 
para RGP se asoció positivamente con NGP, ASI, e IC, estas asociaciones no fueron 
significativas. Llamativamente, para este ambiente sí existió una asociación 
significativa y positiva (r= 0.88 y P<0.05) entre las ACGs para NGP y ASI (i.e., las 
líneas que confirieron un aumento del segundo rasgo fueron aquellas que también 
transmitieron a su progenie valores más altos de NGP).  
Ante las condiciones de stress hídrico experimentadas en los ambientes S08N0 y 
S08N1 (Figs. 4.4 C y D), el CP1 capturó en partes iguales los efectos contrapuestos de 
(i) ACG positiva para RGP, IC, y NGP, y (ii) ACG positiva para ASI. En ambos 
ambientes, las líneas que transmitían a su progenie híbrida un efecto de disminución del 
ASI y aumento de la TCEPC y el NGP también generaban ACG positiva para RGP; i.e., 
B100 y ZN6. Cabe destacar que ambas presentaron efectos favorables de ACG para 
RGP también en la condición N0, particularmente ZN6 (intercepta al vector RGP a 
mayor distancia de su origen que cualquier otra línea). El CP2 en el ambiente S08N0 
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ACG para TCPPC. En cambio, en el ambiente S08N1 el CP2 permitió analizar el 
contraste dado por los valores positivos de ACG para IAFMAX e IAFMF respecto a los de 
alta ACG para PG. En los ambientes con déficit hídrico, a diferencia de aquellos donde 
predominó el efecto de tratamiento de N, se encontraron asociaciones significativas 
(P<0.01) y fuertes entre los efectos positivos de ACG para RGP y los correspondientes 
a ACG para NGP (r>0.90) y ACG para IC (r= 0.95, P<0.01). La ACG para PG se 
asoció significativamente con la ACG para RGP en el ambiente S08N0 (r=0.92, 
P<0.05), pero no guardó asociación (ángulo recto entre los vectores) en el ambiente 
S08N1. En este sentido, los ambientes N0, tanto con o sin estrés hídrico, mostraron una 
asociación entre los efectos de ACG para PG y RGP. Por otra parte la correlación entre 
los efectos estimados de ACG para IAFMF entre ambientes N0 y N1 fue significativa y 
positiva (r= 0.75, P<0.1). 
De la misma manera que para los efectos de ACG, el análisis de componentes 
principales permitió explorar las asociaciones existentes entre los genotipos y los 
efectos de ACE para los atributos evaluados en los diferentes ambientes (Fig 4.5). En el 
ambiente S06N0 los dos primeros CPs explicaron un 61% de la variación total (Fig. 
4.5a). El CP1 capturó principalmente el contraste de los efectos estimados de ACE para 
TCPPC y TCEPC respecto a NGP TCPPC-1 y NGE1 TCEPC-1. El CP2 representó 
principalmente el contraste entre los efectos estimados de ACE para RGP, PG y IAFMF 
respecto de la ACE para ASI. Así, los genotipos que tuvieron un efecto de ACE 
significativo (P<0.01) y positivo para RGP en dicho ambiente (i.e., B100×LP662, 
ZN6×LP662 y LP561×LP2) también lo tuvieron para BiomasaMF, PG e IAFMAX. Los 
genotipos LP2×LP662 y B100×ZN6 mostraron la respuesta contraria. Se encontraron 
asociaciones significativas (P<0.05) entre los efectos de ACE de los distintos atributos 
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Figura 4.5. Biplot de los efectos estimados de ACE para rendimiento en grano por 
planta (RGP), numero de granos por planta (NGP), peso de grano (PG), tasa de 
crecimiento de la planta en el periodo crítico (TCPPC), tasa de crecimiento de la espiga 
(TCEPC), intervalo antesis silking (ASI), índice de cosecha (IC) , biomasa a madurez 
fisiológica (BiomasaMF), índice de área foliar máximo y a madurez fisiológica (IAFMAX 
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respectivamente). Aunque no se detectó un efecto de ACE significativo para NGP e 
IC en dicho ambiente, la misma tuvo una tendencia positiva que acompañó a la descrita 
para el RGP. Para el ambiente S06N1 los dos primeros CPs explicaron un 71% de la 
variabilidad total (Fig. 4.5b). El CP1 permitió principalmente explorar el contraste en 
ACEs correspondientes a las eficiencias reproductivas respecto a las del ASI, las tasas 
de crecimiento durante el período crítico y el IC. El CP2 se relacionó con el contraste 
entre RGP, PG, BiomasaMF, e IAFMF respecto de NGP e IC. Se encontró una correlación 
positiva y significativa entre los efectos estimados de ACE para RGP y BiomasaMF, PG 
e IAFMF (r de 0.75, 0.66 y 0.49, respectivamente), entre PG e IAFMF (r= 0.68, P<0.05) y 
una correlación negativa para IAFMF e IC (r= -0.95, P<0.01). Los genotipos 
B100×LP662, ZN6×LP662 y LP561×LP611 mostraron efectos positivos de ACE para 
RGP y atributos asociados (i.e., PG, IAFMF y BiomasaMF). Así, los dos primeros 
híbridos repitieron en esta condición el efecto positivo de ACE para RGP indicado para 
ambientes con estrés de N. Para los ambientes con estrés hídrico (S08N0 y S08N1) no 
se observó un efecto significativo de ACE para RGP, NGP, PG, e IC pero sí para 
IAFMAX e IAFMF. Adicionalmente, en el ambiente S08N0 se detectó un efecto de ACE 
significativo para BiomasaMF.  
 
4.3.6. Determinación de los efectos genéticos para rendimiento en grano a través de 
sus componentes fisiológicos. 
Para un estudio funcional de la importancia relativa del modo de herencia de los 
procesos fisiológicos en la obtención de altos rendimientos en grano, se utilizó el Exp 6 
(i.e., IR08N0 e IR08N1), único con datos de intercepción de la radiación y su eficiencia 
de uso. Para los cálculos se emplearon los valores promedios pues no se halló diferencia 
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RGP, BiomasaMF, IC, BiomasaPOS, y RFAIiPOS (Tablas 4.7 y 4.8). Para EURPOS sólo se 
estimaron los efectos de ACG dado que la ACE no fue significativa (Tabla 4.4). Para 
poder establecer relaciones entre los efectos genéticos subyacentes a la expresión de 
RGP con los correspondientes efectos para IC y BiomasaMF se utilizaron los datos de los 
híbridos de mayor (B100 × LP662) y menor rendimiento (LP611 × LP662) (Tabla 4.9). 
Según el método 3 de Griffing (1956), el RGP promedio de un híbrido puede ser 
estimado como Yij = u  + gi +gj + sij  + rij . De esta manera, el RGP del híbrido B100 × 
LP662 en los ambientes IR08N0 e IR08N1 (127.11 g pl-1) resulta de sumar la media 
general de esos ambientes (104.6 g pl-1), el efecto estimado de ACG (Tabla 4.5) de la 
línea B100 (15.49 g pl-1), el efecto estimado de la línea LP662 (3.81 g pl-1), el efecto 
estimado de ACE (Tabla 4.8) de B100 × LP662 (-8.1 g pl-1) y el efecto estimado 
recíproco (datos no mostrados) de LP662 × B100 (11.23 g pl-1)  Del mismo modo, el 
RGP del hibrido LP611 × LP662 (77.11 g pl-1) es la suma de la media general (104.6 g 
pl-1), el efecto de ACG de LP611 (-21.37 g pl-1), el efecto estimado de ACG de LP662 
(3.8 g pl-1), el efecto estimado de ACE de LP611 × LP662 (-4.99 g pl-1), y el efecto 
estimado del recíproco LP662 × LP611 (-4.99 g pl-1). De todos los efectos 
anteriormente mencionados para RGP, sólo fueron estadísticamente significativos 
(P<0.01) los correspondientes a ACG de las líneas B100 y LP611 (Tabla 4.7). La 
diferencia en RGP entre estos dos híbridos fue de 50 g pl-1 y, en parte, podría ser 
atribuida a los efectos de ACG significativos (P<0.05) correspondientes a las líneas 
B100 (15.49 g pl-1) y LP611 (-21.37 g pl-1); es decir,  un  total de 36.86 g pl-1 sería 
atribuible a acción genética significativa.  
Al analizar los componentes fisiológicos directos, la BiomasaMF del hibrido B100 × 
LP662 fue significativamente (P<0.05) mayor a la del híbrido LP611 × LP662 (Tabla 
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Tabla 4.7. Efectos estimados de ACG evaluados en el experimento 6 (Exp. 6) para rendimiento en grano por planta (RGP), índice de cosecha 
(IC), biomasa a madurez fisiológica (BiomasaMF), biomasa en  llenado de grano (BiomasaPOS) y eficiencia en el uso de la radiación durante 
llenado de grano (EURPOS) . 
 
 RGP IC BiomasaMF BiomasaPos EURPOS 
Linea g pl-1       g pl-1   g pl-1        g MJ-1   
B100 15.49 *** 0.042 *** 6.16  17.7 *** 0.25 *** 
LP561 -1.44  -0.012 * 9.88 * 7.43 * 0.18 *** 
LP611 -21.37 *** -0.056 *** -20.07 *** -20.26 *** -0.33 *** 
ZN6 0.34  -0.016 *** 15.10 ** 10.35 ** 0.14 ** 
LP2 3.17  0.034 *** -15.12 ** -17.05 *** -0.25 *** 
LP662 3.81   0.008   -5.35   1.82   0.02   
Error 
standard 2.82   0.007   5.23   3.96   0.06   
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Tabla 4.8. Efectos estimados de ACE evaluados en el experimento 6 (Exp. 6)para 
rendimiento en grano por planta (RGP), índice de cosecha (IC) y biomasa a madurez 
fisiológica (BiomasaMF), y biomasa en llenado de grano (BiomasaPOS). 
 BiomasaPos BiomasaMF IC   RGP 
Genotipo g pl-1   g pl-1       g pl-1   
B100 x LP561 2.84  -3.94  -0.012  -4.95  
B100 x LP611 9.97  5.48  0.023 * 7.79  
B100 x ZN6 0.81  -1.02  0.008  1.37  
B100  x  LP2 -4.86  4.83  0.000  3.88  
B100 x LP662 -8.76  -5.35  -0.019  -8.10 * 
LP561 x LP611 -5.27  -5.38  0.007  0.96  
LP561 x ZN6 -6.77  -8.38  -0.023 * -8.64 * 
LP561 x LP2 8.44  4.20  0.031 ** 7.92 * 
LP611 x ZN6 -1.99  6.78  0.014  4.69  
LP611 x LP2 2.62  11.37  -0.055 *** -8.46 * 
LP561 x LP662 0.76  13.50  -0.003  4.71  
LP611 x LP662 -5.33  -18.26 ** 0.009  -4.99  
ZN6 x LP2 5.78  13.95  -0.005  4.57  
ZN6 x LP662 13.73 ** 16.57 * -0.004  7.15  
LP2 x LP662 -0.41   -6.46   0.018   1.23   
Error standard 6.71   8.88   0.012   4.78   
*,**,***, . Significativo al P<0.10, P<0.05, P<0.01 y no significativo, respectivamente.  
 
 
(50 g pl-1) fue atribuible a la diferencia en BiomasaMF. Esta diferencia de BiomasaMF 
entre ellos (63.75 g pl-1) podría ser atribuible a efectos génicos dados por las 
contribuciones de la ACG de LP611 (-20.07 g pl-1) y de la ACE del cruzamiento LP611 
× LP662 (-18.26 g pl-1), ya que las demás contribuciones genéticas no fueron 
estadísticamente significativas (Tabla 4.7 y 4.8). Un 47% de la diferencia observada 
entre los dos híbridos en RGP pudo atribuirse a diferencias en BiomasaMF, y un 60% de 
los efectos genéticos para BiomasaMF fueron estadísticamente significativos. Respecto 
al IC, el hibrido B100 × LP662 tuvo un IC significativamente (P<0.05) mayor al del 
híbrido LP611 × LP662 (Tabla 4.9). Un 53% (26.6 g pl-1) de la diferencia en RGP entre 
estos híbridos (50 g pl-1) pudo atribuirse a la diferencia en el IC (0.10). Genéticamente, 
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Tabla 4.9. Promedio de rendimiento en grano por planta (RGP), índice de cosecha (IC)  biomasa a madurez fisiológica (BiomasaMF), biomasa en 
V14 (BiomasaV14), biomasa en R2 (BiomasaR2),  biomasa en  llenado de grano (BiomasaPOS), radiación  fotosintética incidente interceptada a V14 
(RFAIiV14), llenado de grano (RFAIiPOS) y a madurez fisiológica (RFAIiMF), eficiencia en el uso de la radiación  a V14 (EURV14) ,durante  llenado 
de grano (EURPOS) y a madurez fisiológica (EURMF) para los 30 híbridos derivados del dialélico de 6 x 6 correspondiente al  Exp. 6. Se detalla en 
rojo los genotipos de mayor y menor RGP.  
 Atributos 
Genotipo RGP BiomasaMF IC BiomasaV14 BiomasaR2 BiomasaPos RFAIiV14 RFAIiPos RFAIiMF EURV14 EURPOS EURMF 
B100 x LP2 122.96 256.12 0.451 63.23 185.81 70.31 158.14 354.51 797.28 2.82 1.36 2.23 
B100 x LP561 118.72 292.88 0.403 66.92 187.94 104.94 152.17 415.76 844.96 3.1 1.77 2.43 
B100 x LP611 112.18 271.57 0.406 60.8 176.47 95.1 149.37 413.86 872.52 2.95 1.6 2.19 
B100 x LP662 127.11 298.96 0.425 61.81 194.77 104.19 135.38 412.26 828.93 3.19 1.79 2.52 
B100 x ZN6 120.51 292.36 0.411 63.25 175.44 116.92 143.16 425.01 810.72 3.08 1.92 2.52 
LP2 x B100 121.49 285.75 0.426 68.43 204.13 81.62 167 377.35 831.13 2.91 1.49 2.41 
LP2 x LP561 112.41 283.22 0.401 71.15 200.35 82.86 127.66 358.11 780.02 3.99 1.63 2.55 
LP2 x LP611 88.3 250.35 0.333 72.91 234.37 36.41 155.32 379.67 860.1 3.3 0.65 2.02 
LP2 x LP662 123.38 260.9 0.473 75.86 187.79 73.1 142.66 403.94 807.47 3.77 1.22 2.28 
LP2 x ZN6 100.99 240.5 0.423 68.36 202.18 49.05 144.71 356.92 801.3 3.42 0.93 2.09 
LP561 x B100 108.8 281.45 0.388 58.61 170.03 111.41 144.38 402.32 825.13 2.89 1.94 2.38 
LP561 x LP2 116.24 264.81 0.461 70.53 207.77 75.14 156.35 400.15 868.63 3.22 1.33 2.14 
LP561 x LP611 79 248.48 0.316 66.11 194.36 54.12 129.93 368.68 820.74 3.58 1.07 2.12 
LP561 x LP662 111.91 291.35 0.381 77.94 220.75 70.59 141.33 401.15 825.71 4.07 1.19 2.46 
LP561 x ZN6 99.43 289.17 0.345 62.19 199.06 90.11 144.41 380.93 850.04 3.04 1.66 2.39 
LP611 x B100 100.98 261.71 0.37 60.78 181.6 80.11 161.59 408.91 870.47 2.7 1.39 2.1 
LP611 x LP2 78.0 252.13 0.268 78.15 207.36 44.77 167.41 377.35 893.68 3.27 0.84 1.97 
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Continuado de la Tabla 4.9 
 Atributos 
Genotipo RGP BiomasaMF IC BiomasaV14 BiomasaR2 BiomasaPos RFAIiV14 RFAIiPos RFAIiMF EURV14 EURPOS EURMF 
LP611 x LP662 77.11 235.21 0.326 52.87 183.39 51.81 123.58 387.18 808.04 3.07 0.95 2.04 
LP611 x ZN6 92.27 288.63 0.318 65.44 211.74 76.89 149.9 428.26 869.26 3.12 1.23 2.32 
LP662 x B100 104.63 260.89 0.4 66.88 183.17 77.71 152.93 413.29 843.96 3.06 1.32 2.17 
LP662 x LP2 102.4 254.14 0.405 74.26 209.52 55.97 141.49 375.64 814.68 3.7 0.99 2.17 
LP662 x LP561 111.58 313.63 0.36 80.14 203.8 109.83 146.65 401.69 837.54 3.89 1.94 2.63 
LP662 x LP611 87.1 246.33 0.351 58.87 185.33 61 124.75 386.42 816.68 3.36 1.12 2.11 
LP662 x ZN6 113.81 300.21 0.363 72.6 199.44 100.76 160.69 404.29 858.5 3.2 1.74 2.44 
ZN6 x B100 123.25 298.24 0.413 69.53 197.02 101.21 159.34 449.37 845.37 3.11 1.56 2.47 
ZN6 x LP2 106.25 281.67 0.378 62.88 194.86 86.8 157.53 401.62 854.04 2.81 1.48 2.31 
ZN6 x LP561 90.42 294.15 0.306 60.37 201.85 92.29 160.37 400.49 867.74 2.67 1.64 2.37 
ZN6 x LP611 84.4 265.13 0.32 68.94 205.45 59.67 152.59 404.66 864.1 3.19 1.04 2.14 
ZN6 x LP662 118.15 321.37 0.366 75.57 209.91 111.45 151.68 377.32 826.6 3.51 2.02 2.73 
DMS 0.05 22.75 43.46 0.062 12.5 25.87 32.01 32.61 39.52 63.04 0.91 0.56 0.36 
Media general 




Eugenia M. Munaro, Tesis Doctoral. Escuela para graduados “Alberto Soriano”. 
Facultad de Agronomía. UBA. 
(0.04) y los negativos de LP611 (-0.05). De la misma manera que lo mencionado 
para RGP, una proporción elevada (90%) de la diferencia en el IC pudo ser explicada 
por efectos genéticos significativos. 
Al analizar la acumulación de biomasa en etapas más tempranas, no hubo 
diferencias significativas entre los dos híbridos para BiomasaV14 y BiomasaR2 (Tabla 
4.9). Por ende, las diferencias observadas en la BiomasaMF entre los dos híbridos se 
debieron casi exclusivamente a la acumulación de biomasa durante el crecimiento 
postfloración, siendo la diferencia entre ambos hibridos para BiomasaPOS de 52.39 g pl-
1
.  Esta diferencia es atribuible, en parte, a las contribuciones genéticas dadas por los 
efectos estimados de ACG de las líneas B100 y LP611 (17.6 y -20.0 g pl-1, 
respectivamente). En otras palabras, un 70% (37.6 g pl-1) de la diferencia observada 
entre híbridos para BiomasaPOS fue debida a acción génica significativa. Profundizando 
en este análisis, fue posible examinar la acumulación de biomasa durante el crecimiento 
postfloración como el producto de la radiación interceptada acumulada durante dicho 
periodo y su eficiencia de conversión (i.e., EUR). En este sentido, no se encontró una 
diferencia significativa entre los dos híbridos para RFAIiPOS, pero si para EURPOS 
(Tabla 4.9). Un 90% (47.85 g pl-1) de la diferencia total en BiomasaPOS fue atribuible a 
la diferencia observada en la EURPOS entre los dos híbridos (0.84 g MJ-1). Las 
contribución genética dada por los efectos estimados de ACG significativos (P<0.05)  y 
positivos de la línea B100 (0.25 g MJ-1) y negativos de LP611 (-0.33 g MJ-1) permitió 
explicar las diferencias encontradas entre los dos híbridos, representando un 70% de los 







Eugenia M. Munaro, Tesis Doctoral. Escuela para graduados “Alberto Soriano”. 
Facultad de Agronomía. UBA. 
4.4 DISCUSIÓN 
En este capítulo fue posible encontrar una interpretación del tipo de acción génica 
subyacente a la expresión del rendimiento en grano basada en los efectos de aptitud 
combinatoria de los componentes numéricos y fisiológicos relacionados. También se 
pudo cuantificar la respuesta de los genotipos al ambiente y analizar el efecto de éste  
sobre los controles genéticos establecidos. Los análisis realizados permitieron 
identificar diferentes patrones de asociación genética entre los distintos componentes, lo 
cual no había sido reportado con anterioridad. A su vez la interacción significativa 
observada de los efectos de aptitud combinatoria con el ambiente se debe posiblemente 
a las diferentes combinaciones de año × N × régimen hídrico exploradas que 
permitieron un amplio rango de respuestas para los atributos mencionados en ambos 
grupos de genotipos y así evaluar la consistencia de los efectos estimados de ACG y 
ACE.  
En general, cuando se analizaron los ambientes en forma conjunta para la mayoría 
de los atributos analizados (e.g., fenológicos, IAFs, TCEPC, biomasa en V14 y R2, IC, 
EURs y componentes numéricos del RGP) se determinó que el tipo de acción génica 
predominante fue la aditiva al igual que lo observado para RGP. Pocos atributos (i.e., 
BiomasaMF y NGP TCPPC-1) mostraron similares contribuciones de acción aditiva y no 
aditiva, mientras que para RFAIiMF, TCPPC, y TCEPC TCPPC-1, la acción genética 
predominante fue la no aditiva. De esta manera, y para continuar con el análisis de las 
bases fisiológicas de la expresión de la ACG para rendimiento en grano, se analizarán 
los procesos fisiológicos determinantes de dicho atributo siguiendo el marco conceptual 
mencionado anteriormente, en el cual la generación del rendimiento se interpreta a 
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4.4.1. Canopeo y captura de luz. 
A través de los ambientes, la acción aditiva de los genes (representada por los 
efectos de ACG) fue responsable de una mayor proporción relativa de la variación 
genética total para el IAFMAX, en concordancia con los resultados reportados por Mason 
y Zuber (1976) y Lee et al. (2005). Este comportamiento también fue documentado para 
algunos de los componentes del IAFMAX, e.g. área foliar de la hoja de la espiga (Rutger 
et al., 1971) y número total de hojas (Rood y Major, 1981). Un patrón similar se 
observó para IAFMF, lo cual concuerda con la importancia relativa de la acción génica 
aditiva encontrada para stay green (Lee et al., 2005) y senescencia foliar (Worku et al. 
2008). Si bien para IAFMAX e IAFMF los efectos principales de ACG fueron de mayor 
magnitud que aquellos debidos a la interacción ACG × A, cabe remarcar que esta última 
representó una mayor fuente de variación para IAFMF que para IAFMAX. Esta mayor 
influencia del ambiente sobre el control génico del área foliar en post que en pre-
floración, sumado a la falta de correlación entre los efectos de ACG entre IAFMAX e 
IAFMF, podría atribuirse al efecto de otros rasgos sobre la duración de la actividad 
fotosintética y permanencia del área foliar durante el llenado de los granos. Entre ellos 
se destaca la relación fuente destino postfloración, la cual es fuertemente dependiente 
del número de granos fijados durante el periodo crítico (Borrás et al., 2003). Así, los 
efectos del ambiente y de la interacción ACG × A sobre un rasgo que se define 
alrededor de floración (NGP) se extenderían a la expresión de rasgos evaluados en la 
fase subsiguiente (IAFMF).  
La correlación significativa y positiva entre los efectos estimados de ACG para 
IAFMF en N0 y N1 para el Exp. 5 (S06N0 y S06N1) merece también una consideración 
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de ACG × N significativa por cambios en magnitud más que en orden de los efectos de 
ACG, para aquellos genotipos estables en cuanto a efectos de ACG para IAFMF no 
habría un control genético diferencial según la disponibilidad de N. Consecuentemente, 
podría nuevamente pensarse que la interacción ACG × A estaría determinada más por la 
influencia del ambiente en la fijación de granos que por un efecto directo de la mayor o 
menor disponibilidad de N sobre la duración del área foliar. Sin embargo, no se vio 
correlación significativa entre ACG para IAFMF y RGP, tampoco entre tal ACG y los 
componentes numéricos del RGP, tal como fuera observado por D’Andrea et al. (2008) 
al estudiar las relaciones entre los determinantes ecofisiológicos y numéricos del 
rendimiento. De la misma manera, los efectos de ACG para staygreen (i.e., % de área 
foliar verde remanente; Lee et al 2005) y la actividad fotosintética 6 semanas 
postfloración tampoco lograron explicar diferencias en la acumulación de biomasa 
postfloración (Ahmadzadeh et al., 2004).  
Los efectos génicos no aditivos observados para rasgos correspondientes al área 
foliar y la captura de luz dan lugar al menos a dos consideraciones. Por un lado, es 
posible que en caracteres complejos como los evaluados (IAF, RFAIi) dicha acción 
génica sea en realidad la resultante de una compleja combinación de efectos aditivos 
para sus atributos determinantes (Sinha y Khanna, 1975; Chapman et al., 2003). La 
diferencia entre genotipos en la RFA interceptada depende de atributos heredables 
relacionados con el IAF (i.e. área foliar por hoja y número de hojas) y con la atenuación 
de luz (i.e., coeficiente k) a través del canopeo (i.e. el ángulo de inserción y la 
distribución de las hojas a lo largo del tallo) (Mickelson et al, 2002), todos ellos 
componentes fisiológicos de la captura de luz durante el ciclo del cultivo. Según 
reportes de la literatura y lo encontrado en este trabajo, en la determinación de la 
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acción genética aditiva. Por otro lado, llama la atención que la participación relativa de 
estos efectos (i.e. ACE) haya sido proporcionalmente mucho mayor para el caso de la 
cantidad de radiación capturada (RFAIiPos y RFAIiMF) que para el IAF, cuando la 
primera depende fuertemente del segundo (Loomis y Connor, 1992). De modo similar, 
que una línea contribuya poco a la ACG para IAF pero participe mucho en la ACG de la 
RFAIi (e.g. B100). Una explicación posible a estas aparentes contradicciones radicaría 
en el número y tipo de ambientes incluidos en la evaluación de cada rasgo. Así, para la 
RFAIi los ambientes fueron muchos menos (2) que para el IAF (8) y exclusivamente 
regados, lo cual pudo haber permitido destacar diferencias en control génico 
enmascaradas al incluir condiciones ambientales más heterogéneas. Estos aspectos 
alertan sobre los recaudos a tener en la interpretación de los controles genéticos según el 
número de ambientes evaluados. 
Muchos de los estudios genéticos reportados en la literatura para los rasgos 
asociados al canopeo y su influencia sobre el rendimiento en grano, aparentemente 
desalentadores y sustentados en observaciones ‘estáticas’ (i.e., basados en mediciones 
puntuales de algún rasgo), no sorprenden al considerar la naturaleza dinámica de los 
procesos que se pretenden explicar y la variación en el efecto del ambiente (i.e., directo 
o indirecto) sobre ellos. Si bien los valores potenciales de área foliar por planta (máxima 
y a madurez fisiológica) dependen de cada genotipo (i.e., fuerte control genético), su 
expresión se encuentra altamente regulada por el efecto directo del ambiente a través de 
la provisión de recursos (Loomis y Connor, 1992). Estos son principalmente agua y N 
(NeSmith y Ritchie, 1992; Uhart y Andrade, 1995a) más luz al considerar plantas 
creciendo en comunidad (efecto denso-dependiente; Maddonni et al., 2001).  Por un 
lado, estos controles se ejercen durante todo el ciclo del cultivo, dificultando establecer 
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green) con el crecimiento (i.e., biomasa en cualquiera de sus expresiones) a partir de 
una observación puntual como las mencionadas (e.g., 6 semanas postfloración o 
madurez fisiológica). Por otra parte, y como ya se indicara anteriormente, a partir de 
floración su manifestación se ve a su vez afectada por un efecto indirecto del ambiente. 
Éste es el control que el mismo ejerce sobre la fijación de granos durante el período 
crítico a través de la TCPPC (Andrade et al., 1999) y, consecuentemente, de la relación 
Fuente/Destino que entonces habrá quedado fijada para el período de llenado (Borrás et 
al., 2003; Borrás et al., 2004; Gambín et al., 2006). Es posible así pensar en un control 
genético remoto del proceso de senescencia. En este sentido, la base genética de dicho 
proceso y la posible identificación de QTLs no necesariamente debiera comprender la 
senescencia en si ni los atributos foliares relacionados, sino que dichos QTLs podrían 
reflejar la incidencia remota de un proceso fisiológico que tiene una influencia indirecta 
sobre la senescencia foliar. La naturaleza dinámica y la complejidad de los procesos 
descritos alertan sobre la cautela necesaria en la interpretación y uso práctico de las 
asociaciones simples antes mencionadas para el proceso de mejora genética, tanto 
tradicional como molecular, más aún cuando las mismas arrojen resultados promisorios 
en condiciones fuertemente acotadas (e.g., correlación genética positiva entre RGP y 
SPAD de la hoja de la espiga en silking+30 días; Wang et al., 1999). 
 
4.4.2 Producción de biomasa y su partición 
Como fuera mencionado previamente, la acción génica aditiva tuvo una mayor 
contribución relativa que la acción no aditiva en la variación genética total de las EURs, 
tanto en etapa vegetativa como en posfloración. Este resultado respalda, a escala de 
cultivo, el hallazgo de Ahmadzadeh et al. (2004) para la tasa de intercambio neto de 
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modo de herencia de la misma. A su vez, el predominio de ausencia de heterosis 
significativa para EUR en la mayoría de los ambientes evaluados (Capitulo 2), estaría 
indicando una menor importancia relativa de la acción génica no aditiva en la herencia 
del carácter. Según Gamble (1962), sin embargo, sería esperable una mayor 
contribución relativa de la acción génica no aditiva en la determinación del modo de 
herencia de un carácter complejo. En este sentido, la acumulación de biomasa puede 
considerarse un carácter aún más complejo que la EUR, ya que resulta del producto 
entre ésta y la RFAIi, y por ende incluye el tamaño del canopeo y su arquitectura como 
determinantes de la captura del recurso luz, parcialmente discutidos en el punto anterior. 
Dado que el tipo de acción génica presente en la determinación de la herencia de uno de 
los componentes fisiológicos inmediatos asociados a la acumulación de biomasa (i.e. la 
RFAIi) fue tanto aditiva como no aditiva, es dable esperar que la acumulación de 
biomasa muestre un patrón similar en la importancia relativa de cada tipo de acción 
génica con el avance del ciclo.  
La mayor importancia relativa de la acción génica no aditiva observada para TCPPC 
confirma los conceptos discutidos para la Biomasa en general, mientras que la menor 
importancia relativa de la misma en la herencia de la TCEPC parecería contradecirlos. 
Por un lado, la TCEPC se encuentra ligada a procesos de crecimiento que incluyen la 
partición de asimilados entre órganos vegetativos y reproductivos en competencia por 
los mismos, lo cual sugiere a priori un nivel más de complejidad que debería satisfacer 
el marco conceptual de Gamble (1962). Por otro lado, este rasgo está también 
íntimamente ligado al desarrollo (Borrás et al.,  2007) y por ende podría reflejar un 
control genético de similar naturaleza (i.e., fuertemente aditivo), como el verificado 
para el TTsilking y el ASI. Lo descrito se evidencia en la elevada asociación encontrada 
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Edmeades, 1996). Sin embargo, el ASI no describe los atributos de una población de 
silks y no permite cuantificar la asincronía en la emisión de estigmas dentro de una 
misma espiga. En este sentido  Messina et al. (2009) al descomponer la TCEPC en sus 
procesos relacionados encontraron que la expresión de atributos como el número 
potencial de óvulos de la espiga apical y el valor umbral de  biomasa de espiga por 
encima del cual hay crecimiento activo de óvulos y de espiga (Uhart y Andrade, 1995b; 
Borrás et al., 2007) está gobernado por genes con acción aditiva. Asimismo, 
componentes numéricos de la espiga como el número de hileras por espiga y el diámetro 
de la espiga presentan también una preponderancia de acción génica aditiva (Gamble, 
1962), no así el número de granos por hilera (Nevado y Cross; 1990). Este último, que 
integra el número máximo de óvulos y el éxito reproductivo (cuaje) de los mismos a lo 
largo de la espiga, depende fuertemente de las interacciones competitivas entre dichos 
óvulos (Boyle et al., 1991; Cárcova y Otegui, 2007) y por ende reflejaría la complejidad 
de la dinámica de fijación de destinos. De lo expuesto se deduce que sería esperable que 
la selección por atributos que presentan una fuerte componente aditiva (e.g. aquellos 
relacionados a la dinámica de silking y crecimiento de la espiga) sea más eficiente que 
la selección por atributos de mayor complejidad (e.g. NGP TCEPC-1), dada no sólo por 
el tipo de control genético (i.e. no aditiva) sino también por una mayor interacción con 
el ambiente.  
 
4.4.3 Determinantes del rendimiento en grano 
En base a los resultados, es posible pensar en el RGP como el producto del efecto 
pleiotrópico de múltiples genes (o su sucedáneo, QTLs) que controlan los procesos 
subyacentes al crecimiento del cultivo a lo largo del ciclo. Donde los mejoradores han 
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combinación de efectos aditivos para atributos que determinan el RGP, no medidos por 
ellos de manera rutinaria. En este sentido, siempre es de interés poder identificar 
atributos claves asociados a procesos que presentan un control genético simple y que 
permiten estudiar las interrelaciones genéticas que controlan la expresión de 
rendimiento en los distintos ambientes. La identificación de distintos patrones de 
asociación entre los efectos de ACG de los distintos atributos según el tipo de ambiente 
destaca la necesidad de caracterizar el ambiente para poder identificar adecuadamente 
dichos patrones. Tal es el caso de la fuerte correlación positiva observada entre los 
efectos de ACG para PG y RGP en ambientes N0 pero no en ambientes N1.  Cuando 
existen restricciones al crecimiento durante el llenado de los granos (tal el caso de los 
ambientes N0 durante 2006/07), el RGP se encuentra más influenciado por el PG que 
por el NGP, lo cual también se manifiesta por una falta de correlación entre la ACG 
para RGP y cualquier rasgo indicativo de restricciones al crecimiento durante el período 
crítico (e.g. ASI). En ambientes donde la deficiencia de N se incrementa una vez que el 
cultivo ha alcanzado la máxima intercepción de radiación, el RGP depende más 
fuertemente de la persistencia del área foliar y consecuentemente del PG (Bänziger et 
al., 2002). En estos ambientes, el cultivo verá restringida su capacidad para llenar los 
granos fijados y dependerá más marcadamente del PG que en condiciones donde no se 
verifican restricciones al crecimiento postfloración (Borrás et al., 2004). Por otra parte, 
es importante resaltar la correlación positiva entre la ACG para RGP e IAFMF ante 
condiciones de stress N y la falta de correlación entre dichas variables cuando hay 
buena disponibilidad de N, lo cual sugiere que se puede seleccionar para buena ACG 
por este carácter independientemente de la condición de N. Estos aspectos sugieren que 
la selección por una mayor eficiencia en la utilización de N seria más importante en 
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los efectos génicos aditivos para PG que en ambientes con elevada disponibilidad de N. 
Además, solo se observo una  correlación genética positiva y significativa entre los 
efectos de ACG para RGP, PG e IAFMF  en el ambiente S06N0, destacándose líneas que 
otorgaron un efecto de ACG positivo para dichos atributos (e.g B100 y LP561).  
En ambientes sin restricciones para el crecimiento durante posfloración (i.e. sin 
deficiencia hídricas ni de disponibilidad de N), el RGP se encuentra altamente asociado 
a los procesos que ocurren durante el periodo crítico, y la ACG para RGP se expresó a 
través de la ACG para el NGP y las capacidades reproductivas. La correlación positiva 
entre los efectos de ACG para RGP y ASI, a priori contraria a lo esperado, demuestra en 
realidad que en condiciones favorables de crecimiento el ASI pierde relevancia, y de 
hecho sus valores se encuentran dentro de un rango estrecho que no condiciona el NGP 
(Cárcova et al., 2000). Por el contrario, en ambientes sometidos a stress hídrico la 
magnitud relativa de la acción génica aditiva en la determinación de RGP fue mucho 
mayor, así como las correlaciones entre los efectos de ACG para RGP con atributos 
relacionados con la determinación del número de granos durante el periodo crítico (e.g. 
correlación negativa con el ASI).    
La falta de correlación entre los efectos de ACG para RGP y el valor per se de una 
línea contrasta con lo reportado por Betrán et al. (2003) y Welcker et al. (2005), quienes 
encontraron una fuerte asociación entre dichos valores en condiciones de baja 
disponibilidad de nitrógeno o de suelos ácidos. Esta diferencia sería atribuible a que las 
6 líneas evaluadas en la presente tesis no fueron desarrolladas a partir de poblaciones 
seleccionadas en ambientes con estrés abiótico en general ni de N en particular, a 
diferencia de aquellas utilizadas en los trabajos mencionados, con la consiguiente 
esperable acumulación de genes favorables para adaptación en estas últimas. En general 
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presente trabajo no fue correspondido con igual patrón en los determinantes fisiológicos 
del rendimiento en todos los ambientes, indicando que la selección de líneas parentales 
en base a su desempeño es posible para atributos como IC y BiomasaMF., además de 
presentar los mismos una rA  positiva con el RGP en ambientes con estrés.  
 
4.5. CONCLUSIÓN 
En este capítulo se combino de manera exitosa  un modelo de genética cuantitativa  y el 
modelo ecofisiológico  con la finalidad de analizar el control genético subyacente a la 
expresión del rendimiento en grano a través de sus procesos fisiológicos relacionados.  
Por medio del análisis dialélico se cuantifico la magnitud y tipo de acción génica de los 
procesos fisiológicos determinantes del RGP y su variación ante condiciones de 
disponibilidad de agua y nitrógeno contrastantes. En este sentido se  identificó  i) que 
los efectos génicos no aditivos observados para rasgos correspondientes al área foliar y 
la captura de luz es la resultante de una compleja combinación de efectos aditivos para 
sus atributos determinantes, ii) que la TCEPC posee un control génico 
preponderantemente aditivo por lo cual la selección por dicho atributo seria más 
eficiente que la selección en base a NGP TCPPC-1 o TCPPC , y iii) a la EURPOS como 
principal proceso fisiológico cuyo control genético permitió explicar las diferencias 
fenotípicas de RGP entre el hibrido de mayor y menor rendimiento.  La identificación 
de  distintos patrones de asociación entre los efectos de ACG de los distintos atributos 
según el tipo de ambiente permitió establecer que  la selección para una mayor 
eficiencia de utilización de N debería ser llevado a cabo en ambientes N0, dada la fuerte 
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CAPÍTULO 5: 
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5.1. DISCUSIÓN GENERAL 
Un entendimiento de la base genética subyacente a la expresión del rendimiento en 
grano en híbridos de maíz en condiciones de baja disponibilidad de N es crucial para el 
desarrollo de estrategias de selección y mejoramiento por una mayor eficiencia en el uso 
de este nutriente.  Al presente, diversos estudios sobre el tipo de acción génica en maíz 
han estado relacionados con la evaluación del rendimiento en grano y caracteres 
morfológicos (Mason and Zuber, 1976; Rood and Major, 1981a, b; Gamble, 1961);  
pocos han abordado caracteres ecofisiológicos que permiten explicar, de una manera 
más funcional e integral, la determinación del rendimiento en grano. Menos aún han 
incluido la medición de estos caracteres tanto en líneas endocriadas como en sus 
hibridos derivados en combinación con un conjunto amplio de ambientes, de manera tal 
de  analizar la estabilidad del tipo de acción génica asociada a los mismos.  
En esta tesis se estableció el objetivo general de estudiar la composición de la 
variabilidad genotípica para caracteres fisiológicos y numéricos determinantes del 
rendimiento en grano ante condiciones contrastantes de N, en un conjunto de líneas 
endocriadas de background genético contrastante y sus híbridos derivados, con especial 
atención a las variaciones en heterosis, la aptitud combinatoria general y especifica  y  
sus interacciones con el ambiente. 
Para la discusión general de los resultados presentados en los capítulos anteriores se 
dividirá la presente sección en (i) una primera parte en la cual se discutirá la 
información relacionada con la expresión de la heterosis, su interacción con el ambiente  
y las relaciones entre los efectos genéticos de rendimiento en grano y sus procesos 
relacionados, y (ii) una segunda parte donde se profundizará sobre la integración de un 
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de un marco conceptual que permita explorar las interacción genotipo × ambiente × 
manejo . 
 
5.1.1. Heterosis, su interacción con el ambiente  y las relaciones entre los efectos 
genéticos de rendimiento en grano y sus procesos relacionados. 
 La necesidad de profundizar en el conocimiento del tipo de control genético 
subyacente a la expresión de los caracteres ecofisiológicos determinantes del  
rendimiento en grano radica en que dicha información es crucial al momento de 
desarrollar un programa de mejoramiento genético para un carácter complejo como la 
EUN. Con esta premisa, en primer lugar se caracterizó la expresión de la heterosis y su 
variabilidad  a través de ambientes (Capítulos 2 y 3). Dicho análisis permitió determinar   
que (i) la heterosis para rendimiento en grano refleja las influencias acumuladas de 
heterosis para sus determinantes ecofisiológicos, por cuanto la primera se encuentra 
asociada a la heterosis para el principal determinante numérico del rendimiento (i.e., el 
NGP), la producción de biomasa (e.g., BiomasaMF) y su partición (e.g., IC), el 
mantenimiento de la capacidad fotosintética durante el periodo de llenado (e.g., EURPos) 
y atributos relacionados con la captura de luz alrededor de silking (e.g., fIPARMAX), 
independientemente del nivel de N, y (ii) los atributos EURPC y PG se tornaron 
significativos antes condiciones de baja oferta nutricional. Esto último permitió aceptar 
la hipótesis planteada según la cual “Los procesos fisiológicos responsables de la 
expresión de la heterosis serán diferentes según la disponibilidad de N”  y “se 
observará un aumento en las asociaciones entre la heterosis para rendimiento y la 
heterosis para caracteres ecofisiológicos en ambientes desfavorables”.  También se 
determinó (i) que la condición N0 no incrementó la expresión de heterosis en los 
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niveles de N, con lo cual la heterosis para IC no confiere una mayor tolerancia a estrés, 
y  (iii) que la combinación de estrés hídrico y N1 tuvo un mayor impacto negativo para 
los híbridos que para las líneas, a pesar de la mayor sensibilidad de estas últimas al 
déficit hídrico. Debido a que el tipo de estrés afectó de manera diferencial la expresión 
de heterosis de los distintos rasgos ecofisiológicos, se verificó que la expresión de la 
misma se maximizaba cuando los genotipos eran sometidos a deficiencias hídricas, 
mientras que ocurría lo contrario cuando las deficiencias eran por N, por lo que la 
hipótesis “La magnitud de la heterosis para rendimiento en grano se incrementará con 
el nivel de estrés si la depresión por endogamia es más evidente en ambientes con estrés 
respecto a aquellos ambientes favorables” es aceptada si el estrés considerado es el 
hídrico pero debe rechazarse cuando el estrés considerado es por N. 
Una vez cuantificada la magnitud de la heterosis para los componentes fisiológicos 
del rendimiento ante diferentes condiciones de estrés, el paso siguiente fue evaluar la 
estabilidad de su expresión para cada atributo en un gradiente amplio de calidad 
ambiental, de manera tal de proveer al mejorador de información sobre las posibilidades 
de aprovechar la misma o verificar haber alcanzado su máximo nivel. En cuanto a la 
sensibilidad a cambios en la media ambiental (e.g., coeficiente β) para componentes  
numéricos y ecofisiológicos del RGP de líneas endocriadas y sus híbridos derivados, se 
determinó que la combinación particular de intensidad × momento de ocurrencia × tasa 
de desarrollo del efecto de estrés, o la ocurrencia simultanea de estreses que tienen un 
efecto contrario sobre los determinantes fisiológicos de rendimiento en grano, afectó la 
respuesta de líneas e híbridos de manera diferencial, con la variación concomitante en la 
expresión de heterosis. Al profundizar en el análisis de estabilidad en la expresión de la 
heterosis se determinó que (i) la relación entre el ambiente y los genotipos era del tipo 
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aumento en la expresión del carácter para IAFMAX, BiomasaMF, EURPos, NGP y PG, 
mientras que para RGP dicha relación fue lineal+plateau. Por ello se acepta la hipótesis 
según la cual “Será posible modelar la sensibilidad de híbridos y líneas endocriadas 
ante cambios en el ambiente”. En tanto que para IAFMAX,  EURPos , BiomasaMF y PG  la 
heterosis aumentó con la calidad del ambiente (Fig. 3.4 A, B C y E), para IC no se 
verificó variación, ya que híbridos y líneas mostraron sensibilidades semejantes (Fig. 
3.4 F). Consecuentemente, para el RGP la presencia de un valor umbral de índice 
ambiental por encima del cual no hubo cambios en la expresión de heterosis pone de 
manifiesto la restricción que a partir de cierto punto impone el IC.  
En base a lo expuesto en los Capítulo 3 se determinó que  la respuesta relativa de 
híbridos y líneas varió a través de ambientes,  indicando un cambio en la superioridad 
de un genotipo respecto a otros en relación al ambiente  sin embrago, no se observó un 
punto crítico (i.e., valor de índice ambiental para RGP en el cual las interacciones del 
tipo crossover entre genotipos. A su vez conjuntamente con el análisis llevado a cabo  
en el Capítulo  4  se identificaron  líneas e híbridos que se  diferenciaron en cuanto a 
estabilidad y ACG para RGP e IC. Líneas con una alto valor de ACG para dichos 
atributos también mostraron un valor elevado per se así como mayor estabilidad. Las 
interacciones G × A y ACG × A  se debieron a diferencias de magnitud y no a cambios 
de ranking entre los genotipos, por lo cual se acepta la hipótesis que afirma que “Será 
posible identificar genotipos estables a través de ambientes en donde los procesos 
fisiológicos que explican el mejor desempeño de un genotipo en ambientes deficitarios 
en N no necesariamente implican una penalidad en el rendimiento en grano para 
condiciones no limitantes de N. Esto podría verificarse como la ausencia de un cambio 
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exitosos o perdedores con cambio de ranking sólo dentro de grupos pero no entre 
grupos”. 
Con el objetivo de estudiar el control genético subyacente a la expresión del RGP y 
sus componentes ecofisiológicos y de proveer información sobre el potencial genético 
de las líneas para la producción de híbridos adaptados a condiciones de baja 
disponibilidad de N,  se realizó un análisis dialélico. De esta manera se buscó establecer 
relaciones entre los efectos genéticos de los procesos fisiológicos con el RGP. Los 
análisis realizados permitieron identificar diferentes patrones de asociación genética 
entre los distintos componentes, lo cual no había sido reportado con anterioridad. En 
este sentido se identificó a la EURPOS como principal proceso fisiológico cuyo control 
genético permitió explicar las diferencias fenotípicas de RGP entre el hibrido de mayor 
y menor rendimiento en condiciones de alta disponibilidad de N,  y a los efectos de 
ACG para PG como principal componente subyacente a la expresión de ACG para RGP 
en condiciones de baja disponibilidad de N.  Por ello se acepta que: Es posible 
establecer relaciones genéticas entre el rendimiento en grano y los componentes 
ecofisiológicos relacionados, en donde genotipos con elevada aptitud combinatoria 
para rendimiento en grano la presenten también para los componentes ecofisiológicos, 
lo cual permitiría cuantificar la importancia relativa del tipo de acción génica de dichos 
caracteres para la obtención de altos rendimientos en grano. La identificación de 
distintos patrones de asociación entre los efectos de ACG de los distintos atributos 
según el tipo de ambiente permitió establecer que la selección para una mayor eficiencia 
de utilización de N debería ser llevado a cabo en ambientes N0, dada la fuerte asociación 
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5.1.2. Modelado de relaciones genotipo a fenotipo para mejoramiento por eficiencia 
en el uso de nitrógeno en maíz. 
En base a los resultados del capítulo 4, donde se  demostró las relaciones existentes 
entre los efectos genéticos de rendimiento en grano y los procesos fisiológicos 
relacionados, se buscó profundizar la integración de un modelo fisiológico y un modelo 
genético para la predicción de fenotipos a través del uso de modelos de simulación que 
permitan explicar respuestas fenotípicas complejas. La EUN puede ser definida como 
un carácter complejo, para el cual las interacciones G × A y G × manejo (M) son 
componentes importantes de la respuesta fenotípica observada. Tal como se demostró en 
los Capítulos 3 y 4 de la presente tesis, los atributos fisiológicos son gobernados por 
genes cuyos efectos dependen no sólo de la interacción G × A sino también de la 
interacción con otros genes (acción génica no aditiva), lo cual conlleva a una menor 
eficiencia en la respuesta a la selección; i.e., el progreso genético realizado es 
considerablemente menor al progreso genético predicho. Lo anterior puede ser descrito 
como un problema en la predicción de gen a fenotipo (GF), lo cual puede hacerse 
extensivo a la predicción genatributo y atributofenotipo, si se considera al fenotipo 
como una combinación de atributos (Cooper et al, 2002). En este sentido, es posible 
pensar en el proceso de selección como un proceso evolutivo en donde el factor de 
estrés es la principal fuerza motriz, llevando la media de la población en dirección a un 
óptimo. Visto en este contexto la pregunta de un mejorador podría ser: “Qué dirección 
debería seguir un genotipo en el camino de incorporar y fijar un atributo adaptativo de 
manera tal de mejorar por una mayor EUN?”. Para dar respuesta a dicha pregunta, una 
aproximación posible es la de considerar al conjunto de todos los fenotipos posibles. 
Esto es relativamente sencillo para atributos de herencia simple (i.e., comparación de 
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confundir el efecto especifico de variación de un carácter fisiológico (Mahon, 1983). El 
modelado de relaciones GF se vale del marco conceptual desarrollado por Kauffman 
(1993) y hecho extensivo a problemas de mejoramiento vegetal por Cooper et al (2005), 
quienes definieron el modelo E(NK) y su aplicación al mejoramiento de caracteres 
fisiológicos complejos (Messina et al., 2009 y Messina et al., 2011). En este modelo E 
representa el número de ambientes tipo dentro de la población de ambientes objetivo, N 
representa el número de genes involucrados en la determinación del genotipo y K 
representa el nivel de epistasis (interacciones entre un gen y cualquier otro N-1 gen para 
un ambiente E dado). Para un número dado de N genes, diferentes niveles de 
dependencia debido a interacciones G × A y/o epistasis  pueden ser introducidos 
variando los parámetros E y K. Esto da como resultado respuestas fenotípicas que 
requieren representaciones tridimensionales (paisajes), pudiendo a su vez tratarse de 
casos de adaptación simple, con un solo pico de óptimo global (no existe dependencia 
del contexto), o compleja, dados por una mayor interacción entre las partes (e.g., 
presencia de epistasis y/o interacción G × A). 
Tal como fuera definido por Messina et al. (2009), el marco conceptual del 
modelado GF comprende 2 etapas: (i) una formalización teórica que incluye el 
modelado de atributos (i.e., la base fisiológica de la adaptación y el modelado de 
procesos) y un modelado de la arquitectura genética (i.e., el mapeo genético de los 
parámetros de control de los procesos) los cuales definirán el espacio de búsqueda de 
respuestas, y (ii) un etapa de observación a campo, existiendo una retroalimentación 
entre las dos etapas. Una vez definido el modelo fisiológico y genético, el paso 
siguiente es  la construcción de los paisajes de adaptación valiéndose de la 
caracterización ambiental y de modelos de simulación que explican respuestas 
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debe ser capaz de representar los procesos subyacentes al rendimiento en grano, en 
donde la dinámica propia del modelo trae aparejada la generación de fenotipos como 
propiedad emergente. Es decir que, para el estudio de relaciones GF, se requiere 
integrar un modelo de atributos dentro de un marco conceptual basado en los 
determinantes fisiológicos de crecimiento y desarrollo de cultivo. De esta manera los 
parámetros del modelo describen los atributos y la expresión de un carácter complejo es 
la resultante de la dinámica del modelo (e.g., según el modelo conceptual utilizado, el 
atributo NGP depende, y por lo tanto está definido por la TCPPC a través de una relación 
curvilinear cuyos parámetros - mínima biomasa de espiga, tasa de aparición de 
estigmas, etc,- son propios de cada genotipo). Así, es posible conectar  más 
efectivamente a los atributos con su control genético y examinar los efectos de variación 
en los parámetros de caracteres complejos que posiblemente reflejen diferencias 
genotípicas, logrando así la predicción Gen  atributo fenotipo (Messina et al., 2011; 
Hirel et al., 2007; Chenu et al., 2009; Hammer et al., 2010).    
 
5.1.2.1 Modelado de atributos  
Para el modelado de atributos se utilizó una aproximación desde lo general a lo 
particular (i.e., top down) en donde se identificaron los procesos fisiológicos relevantes 
a la EUN. En la Fig 5.1 se esquematiza para un cultivo de maíz los procesos 
ecofisiológicos afectados por la disponibilidad de N del suelo durante el ciclo del 
cultivo. Tanto la fotosíntesis  (Fig. 5.1 A) como la expansión de tejidos foliares durante 
la etapa vegetativa (Fig. 5.1 B), se ven afectadas por la disponibilidad de N, lo cual 
incide en  la captura de RFAI así como en el uso de dicho recurso para la generación de 
biomasa a lo largo del ciclo del cultivo (i.e., EUR). Una baja disponibilidad de N en 
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5.1 D),  lo cual  afecta la dinámica de emisión de estigmas (Lemcoff, 1982) (Fig 5.1 E), 
acrecentando el aborto de granos (Fig 5.1F, adaptado de Uhart y Andrade, 1995b). La 
absorción de N es más reducida en postfloración (Ta y Weiland, 1991; Rajcan y 
Tollenaar, 1999; Gallais y Coque, 2005), entonces la removilización de N foliar suele 
afectar la duración del área foliar fotosintéticamente activa (Fig 5.1 G). Dado que un 
70% de la absorción de N ocurre hasta floración (Ta y Weiland, 1991; Rajcan y 
Tollenaar, 1999), el status nitrogenado de la planta al momento de silking determinará 
en cierto modo la duración del área foliar verde durante la etapa posfloración y la 
acumulación de hidratos de carbono en grano, afectando así el peso final de grano (Fig 
5.1 H;  adaptado de Uhart y Andrade, 1995b). La plataforma de simulación APSIM  
incorpora un modelo genérico (APSIM Maize, Keating et al, 2003) basado en el balance 
entre oferta y demanda de recursos (radiación, carbón, agua y nitrógeno) para simular 
los procesos fisiológicos subyacentes al rendimiento en grano y así generar el fenotipo 
de un cultivo (Hammer et al., 2010). Para poder abordar las relaciones GF se utilizó 
una adaptación del modulo de simulación APSIM-N Maize, propiedad de Pioneer Hi 
Bred y desarrollada de manera tal de incorporar atributos adaptativos de interés. Los  
módulos incluyen algoritmos que permiten simular aspectos de la biología reproductiva 
de maíz relevantes a la definición de rendimiento en grano, como la respuesta del 
número de granos a la tasa de crecimiento de planta (Vega et al., 2001) y al de espiga 
(Borrás et al., 2003; Pagano et al., 2007), la dinámica de emisión de estigmas (Cárcova 
et al, 2003), la sincronía entre la emisión de estigmas y cohortes de granos (Cárcova y 
Otegui, 2007), y aspectos relacionados con la exploración del suelo por parte de las 
raíces. Para más detalle Messina et al. (2009), Messina et al. (2010), Hammer et al. 
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Figura 5.1. Representación esquemática de los principales procesos ecofisiológicos 
determinantes del rendimiento en grano afectados por la disponibilidad de nitrógeno a lo 
largo del ciclo de crecimiento de un cultivo de maíz. Línea color verde y celeste  
corresponde a alta y baja disponibilidad de N, respectivamente. Durante el periodo 
vegetativo la disponibilidad de N afecta el crecimiento del área foliar  y, a lo largo del 
ciclo del cultivo, la fotosíntesis y la eficiencia en el uso de la radiación (A-C). Durante el 
periodo reproductivo temprano los procesos fisiológicos afectados por la disponibilidad 
de N son la tasa de desarrollo de espiguillas por hilera (D), lo cual afecta durante floración   
la tasa de emisión de estigmas (E) y el aborto de granos durante la fase posfloración 
temprana (F). En el periodo de llenado de granos, dada la reducida absorción de N por 
parte de las raíces durante dicha etapa  la demanda de N por parte de los granos se ve 
satisfecha por la removilización del N foliar siendo los procesos ecofisiológicos afectados 
la permanencia del área foliar verde (G), la duración de la etapa de llenado de grano (G) 
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El modelado de la dinámica de N en APSIM-N-Maize se basa en la aproximación  
de oferta y demanda a nivel de órgano (van Oosterom et al., 2010a, b), en donde el 
contenido de N foliar puede ser relacionado a la duración del área foliar y la EUR vía el 
contenido de nitrógeno foliar especifico (NFE). Esta aproximación reemplaza a aquella, 
implementada en CERES-MAIZE (Jones y Kinery, 1986), basada en funciones 
descriptivas de concentración crítica de N en los tejidos a lo largo del ciclo y que 
depende del ciclo ontogénico del cultivo. La parametrización del modelo APSIM-N 
Maize se realizó en base a datos en literatura (Crafts-Bander et al., 1984; Pearson y 
Jacobs, 1987; Weiland y Ta, 1991; Subedi y Ma, 2005; Vos et al., 2005;) y para la 
validación se utilizaron los experimentos publicados en Uhart y Andrade (1995 a,b), en 
donde se empleó un hibrido de referencia (DK636). Los valores genotipo-específicos 
para el modelado de atributos relacionados con el crecimiento y desarrollo de este 
híbrido fueron extraídos de literatura (Cirilo y Andrade, 1994; Uhart y Andrade, 1995a, 
b; Maddonni y Otegui, 1996; Otegui y Melon, 1997; Maddonni et al. 1998; Otegui y 
Bonhomme, 1998; Andrade et al., 1999; Vega et al., 2001).  
Para el modelado de atributos se eligieron los siguiente caracteres relevantes para la 
eficiencia en el uso del N: (i) N foliar específico (NFE), el cual permite capturar el 
efecto del N sobre la fotosíntesis (Fig 5.1 A), (ii) el área foliar de la hoja de la espiga, 
relacionada con la captura de RFAI (Fig 5.1 C), (iii) la EUR, (iv) la absorción de N por 
parte de las raíces durante posfloración, que determina el plateau o punto de quiebre 
donde comienza la pendiente de la Fig 5.1 G, y (v) la tasa de removilización de N foliar 
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5.1.2.2 Modelado de la arquitectura genética  
Se define la arquitectura genética de un atributo como el número de genes, el 
número de alelos para dichos genes y sus efectos sobre el fenotipo del atributo 
adaptativo. Se definió un modelo teórico basado en un control genético aditivo para el 
conjunto de atributos adaptativos seleccionados. El rango de variación genética de los 
atributos adaptativos (Tabla 5.1) reflejan valores reportados en literatura para 
experimentos bajo condiciones no limitantes y de campo los cuales incluyeron 
genotipos antiguos y nuevos, stay-green o leafy, y con alta o baja actividad de nitrato 
reductasa en hoja (Reed et al., 1980; Crawford et al., 1982; Birch et al., 1998; Sinclair y 
Muchow,1999 ; Rajcan et al.,1999; Subedi y Ma, 2005). Para cada atributo adaptativo, 
el modelo genético utilizado contempló 2 QTLs de efectos aditivos semejantes y 2 
alelos por locus (A, B), definiendo así los parámetros del modelo E(NK), en donde 
NK=2:0. Para el modelo hipotético definido para cada atributo hubo 16 genotipos 
diferentes (Tabla 5.2), pero un número menor de niveles de expresión (e.g., 5) dado que 
diferentes genotipos poseen igual nivel de expresión para el atributo adaptativo. Esto es, 
para un QTL dado el alelo “A” resulta en un incremento en la expresión (+) relativo al 
alelo “a” (-), y el nivel de expresión de un genotipo resulta de la sumatoria a través de 
QTLs de los alelos (+). En este caso el genotipo con el mayor nivel de expresión es el 
“AABB” (con un valor de 4) mientras que el genotipo “aabb” presenta un nivel de 
expresión 0 (Tabla 5.2). Los parámetros del modelo no determinados por el modelo 
genético (i.e., que carecen de niveles de expresión) corresponden a aquellos definidos 
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Tabla 5.1. Rango de variación genética para variables asociadas a procesos 
ecofisiológicos relevantes a la economía del N en el cultivo de maíz. 
Proceso fisiológico  Variable Unidad Mínimo Máximo 
Captura de luz Área foliar hoja de la espiga cm
2
  500 1000 
Captura recurso 
Duración de la 
absorción de N 
posfloración 
oCd después 
de silking 200 450 
Demanda N foliar Nitrógeno foliar 
específico g N m
-2
  0.9 1.69 
Tasa de senescencia Removilización de N foliar g N m
-2 oCd-1  0.003 0.0055 
Eficiencia uso 
recurso 
EUR g MJ-1  1.5 2.2 
 
Tabla 5.2. Niveles de expresión y genotipos definidos según un  modelo genético 
aditivo (dos QTLs y dos alelos cada uno) para  nitrógeno foliar específico (NFE). 
 Nivel de expresión Genotipo NFE (g N m-2 ) 
0 aabb       0.90 
1 Aabb, aAbb, aaBb, aabB   1.10 
2 AaBb, AabB, aABb, aAbB, aaBB, AAbb 1.30 
3 AaBB, aABB, AAbB, AABb  1.49 
4 AABB       1.69 
 
5.1.2.3 Experimentos factoriales in silico  
Se simuló un ensayo factorial in silico con los atributos adaptativos seleccionados 
como relevantes y el modelo genético definido en 5.1.2. La integración del modelo de 
atributos y el modelo genético dio lugar a 1.4 x 106 genotipos diferentes y sólo 3.1 × 
103 niveles de expresión. Los fenotipos fueron simulados utilizando APSIM N-Maize 
para cada nivel de expresión, una serie climática de 30 años correspondiente a 
Pergamino y un suelo Argiudol vértico. El N se utilizó como factor de manejo con dos 
condiciones (i) sin fertilización nitrogenada (N0) y (ii) con 150 kg N ha-1 aplicados en 
V6  (N150). La fecha de siembra se fijó el 25 de octubre para todos los años y la densidad 
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5.1.2.4 Gráficos GF o paisajes de adaptación. 
Los paisajes de adaptación o landscapes fueron construidos a partir de los 
rendimientos simulados para cada uno de los niveles de expresión correspondientes a 
una combinación única de los atributos adaptativos (e.g., 3,1 × 103)  y para cada una de 
las combinaciones  Año × M (30 × 2).  En los landscapes los valores de los atributos 
están relacionados con un valor de adaptación (e.g., rendimiento) y se denominan 
gráficos GF dado que hay una conexión entre la variabilidad genética y el 
rendimiento en grano. 
Los gráficos GF representan al paisaje de adaptación como una serie de cortes 
transversales condicionales para rendimiento en grano en dimensiones G y F (Figura 
5.2). La distribución del rendimiento es condicional al nivel de expresión para un 
atributo en particular. Tomando como ejemplo el landscape creado para el NFE en 
condiciones de N0 (Fig. 5.2 A), hay 5 niveles de expresión definidos en el eje de las 
abscisas y por ende hay 5 distribuciones de rendimiento en grano que se visualizan en el 
eje de las ordenadas del grafico GF. La distribución de rendimiento está determinada 
por la variabilidad creada a partir de los rendimientos simulados para todos los demás 
atributos condicional a cada nivel de expresión del NFE. La frecuencia relativa de los 
genotipos para rendimiento en grano se muestran como un mapa de color de manera tal 
de visualizar las distribuciones de rendimiento en grano asociadas con la variación de 
los atributos restantes. Este tipo de representación gráfica permite identificar las 
propiedades estáticas de un landscape de adaptación. Las propiedades estáticas 
comprenden el máximo global, mínimo local y la tendencia central. El máximo global 
se observa como el máximo en el eje de las ordenadas a través de todas las 
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ejemplo, éste corresponde al genotipo “AABB CCDD EEFF GGHH iijj” de la Fig 5.2 
El óptimo local corresponde al máximo rendimiento condicionado a cada nivel de 
expresión y a G. El mínimo local provee información acerca del rol de los atributos y 
sus niveles de expresión en la probabilidad de rendimiento cero (genotipos no viables), 
con especial atención a la importancia de un atributo en la determinación de la 
estabilidad del rendimiento en grano. Esto se observa en la Fig 5.2 E, donde una 
disminución en la tasa de removilización del N foliar asociada a un incremento en la 
frecuencia de alelos (-) en los loci I y J aumenta el rendimiento mínimo en condiciones 
N0. La tendencia central (línea oscura en los gráficos GF; Fig 5.2 A - J) permite  
identificar cuán determinante es el atributo en la definición del rendimiento en 
presencia de los demás atributos. Una tendencia débil para la absorción de N 
posfloración en la condición N0 (Fig 5.2 D) indica que dicho atributo no ejerce una 
fuerte tracción en la respuesta del rendimiento en grano. Una ausencia de tendencia a 
través del gráfico GF indica un landscape complejo, donde los picos de respuesta de 
rendimiento dependen del nivel de expresión de múltiples atributos. Este contraste en la 
tracción que ejerce un atributo se observa para la absorción de N posfloración en 
condiciones N0 y N150 (Fig.5.2 D é  I). Esto condice con lo reportado por Bertin y 
Gallais (2001), quienes detectaron QTLs para atributos relacionados con absorción de N 
en condiciones de alta disponibilidad del nutriente, mientras que a baja disponibilidad 
detectaron QTLs asociados a su utilización. En este sentido, para la condición N0 la 
trayectoria de una población sujeta a mejoramiento está fuertemente condicionada por 
la tasa de removilización de N, lo cual se visualiza por la sección o plano estrecho 
definido por el mínimo y óptimo local. Una vez transcurrido el periodo crítico de 
fijación de granos, una baja disponibilidad de N puede limitar la acumulación de 
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verde (Banziger et al, 2002; Tollenar y Wu, 1999). Esto indica que el fenotipado de 
genotipos deberá ser conducido en condiciones de baja disponibilidad de N, 
permitiendo al mejorador identificar genotipos adaptados a dichas condiciones (i.e., con 
un rendimiento mínimo satisfactorio). En condiciones N0, la tasa de removilización de 
N foliar juega un papel importante en la obtención de un rendimiento mínimo elevado 
(Fig 5 D). La selección por una mayor eficiencia en la utilización del N absorbido en 
condiciones de baja disponibilidad de N es beneficiosa si la obtención de altos 
rendimientos en grano es a la vez  acompañada por estabilidad en el rendimiento ante 
diferentes condiciones de N. En este sentido no se observó un trade-off entre ambientes 
N0 y N150, esto se visualiza como una ausencia de interacciones G × A × M del tipo 
cross-over (Fig 5 A-H). Como ejemplo, la selección por alelos (-) para tasa de 
removilización de N foliar permitiría la obtención de un genotipo estable o de 
adaptación amplia. En sorgo, Jordan et al., (2012) observaron poca interacción G × A 
para stay-green y una asociación positiva entre dicho atributo y un incremento en el 
rendimiento en ambientes limitantes. Banziger et al., (1999) especularon que la mayor 
tolerancia a la baja disponibilidad de N observada en algunos genotipos de maíz 
seleccionados por tolerancia a sequia podría deberse a una mayor acumulación de N a 
madurez fisiológica. Ésta última asociada a una menor senescencia foliar como 
consecuencia de una mayor duración de la actividad de las raíces. Aparentemente, ante 
condiciones N0, la mayor duración de la absorción de N durante posfloración (Fig 5.2 
C) no sería la causa de una mayor duración del área foliar verde y la posibilidad de 
obtención de genotipos stay-green se debería a una menor tasa de removilización del N 
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Figura 5.2. Gráficos GF para un híbrido de referencia (DK636) construidos a partir de 
los rendimientos simulados para condiciones N0 (A-E) y N150 (F-J) para cada uno de los 
niveles de expresión correspondientes a una combinación única de los atributos 
adaptativos: N foliar específico (A y F), eficiencia en el uso de la radiación (B y G), 
área foliar de la hoja de la espiga (C y H), duración de la absorción de N en posfloración 
(D é I), y tasa de removilización de N foliar. La frecuencia de genotipos con un 
determinado nivel de rendimiento se visualiza como un mapa de color donde la 
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En este sentido, se ha reportado que la selección por absorción de N o actividad de 
la enzima nitrato reductasa resultó en modificaciones pero que éstas  no se trasladaron a 
aumentos de rendimiento en grano en condiciones de baja disponibilidad de N 
(Eichelberger et al., 1989; Teyker et al., 1989), lo cual concuerda con lo observado en la 
Fig. 5.2 C. No existe una descripción precisa de la base fisiológica subyacente al 
fenotipo stay-green, existiendo varios mecanismos posibles (Thomas y Smart, 1993). 
Aunque una menor tasa de removilización de N foliar y/o una mayor duración de la 
absorción de N han sido propuestos como mecanismos subyacentes a la expresión del 
fenotipo stay-green durante posfloración, es posible que dicho fenotipo sea la 
consecuencia de procesos iniciados con anterioridad a la floración. Se ha hipotetizado 
que la variabilidad genética encontrada para la permanencia de área foliar verde en 
sorgo se deba a diferencias en el NFE (Chapman et al., 2002). La absorción de N es 
proporcional al IAF (Fig 5.1 B) (Lemarie et al., 2008), y el incremento en la 
acumulación de N durante la etapa vegetativa puede ser explicada en parte por un 
incremento en el NFE. Esto es, un incremento en el NFE traería aparejado un 
incremento en la absorción de N durante el desarrollo del canopeo llegando al momento 
de floración con un mayor contenido de N en planta. Para condiciones N0 se observa 
que el rendimiento mínimo aumenta con la presencia de alelos (+) para NFE (Fig. 5.2 
A).  
Para N150 un rendimiento mínimo elevado es posible vía  una mayor duración en la 
absorción de N durante posfloración o una menor removilización de N foliar. Al 
comparar híbridos de diferentes épocas (i.e. 1944 -1990 y 1991 -2011) Ciampitti y Vyn 
(2012) encontraron variabilidad genética para absorción de N durante posfloración, 
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absorción de N durante el periodo posfloración respecto a aquellos del periodo 
comprendido entre 1940 a 1990. Subedi y Ma (2005) encontraron que el fenotipo stay-
green sólo se expresaba cuando había una disponibilidad adecuada de N. Se requiere de 
mayor investigación sobre el rol que cumple la arquitectura radical en la expresión del 
fenotipo staygreen asi como el tipo de control genético asociado al mismo. Un desafío 
aun mayor es el desarrollo de métodos de fenotipado de raíces en condiciones de campo  
plausibles de ser incorporados en un programa de mejoramiento (Lynch y Brown,  
2012). Se conoce que la repuesta de raíces laterales a la disponibilidad de nutrientes se 
encuentra bajo control genético. 
Estudios previos sobre la EUN (Banziger et al 1999; Gallais y Coque, 2005) se 
focalizaron en el análisis individual de atributos fisiológicos (i.e., de a un atributo por 
vez) y por ende carecen de una aproximación dinámica de las diferentes relaciones 
existentes entre los distintos atributos. La utilización de landscapes como metodología 
de aproximación al problema GF permite identificar la importancia de un atributo en 
un contexto determinado. Los posibles caminos para mejorar por una mayor EUN en 
ambientes con baja disponibilidad de N están relacionados con una menor tasa de 
removilización del N foliar y un incremento en la reserva vegetativa de N vía un mayor 
NFE. A su vez se requiere que el fenotipado se lleve a cabo en ambientes con restricción 
de N. Para ambientes con alta disponibilidad de N el desafío consiste en incrementar la 
duración de la absorción de N durante posfloración sin que ello traiga aparejado una 
disminución en el contenido de N de la planta en floración. El modelo conceptual y la 
metodología desarrollada en la presente sección son exploratorios y permite el planteo 
de hipótesis que luego deben ser puestas a prueba dentro de un plan de mejoramiento. 
Para ellos se requiere conocer la variabilidad fenotípica y genotípica (contexto genético) 
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mapeo y la estimación de sus efectos, de manera tal de proyectar los genotipos sobre los 
landscapes y así simular la trayectoria de la media poblacional en base a una estrategia 
de mejoramiento predefinido. De esta manera es posible estimar el progreso genético 
esperable y la capacidad de su sostenimiento en el tiempo dentro del contexto de una 
población objetivo de ambientes y de un manejo determinado. 
 
 
5.2. INVESTIGACIONES FUTURAS 
En función de los resultados obtenidos en la presente tesis doctoral se podría 
continuar analizando aspectos relacionados con (i) la arquitectura genética de los 
atributos adaptativos relevantes para una mayor EUN en el conjunto de genotipos 
estudiados en la presente tesis, y (ii) el desarrollo de una metodología de fenotipado  
que sea plausible de ser incorporada en un plan de mejoramiento.  
 
5.2.1 Arquitectura genética de los atributos adaptativos relevantes a la EUN  
En esta tesis se analizó un estudio dialélico con el objetivo de brindar información 
acerca del tipo de acción génica asociada a los caracteres ecofisiológicos determinantes 
del rendimiento. Para ello se utilizó el método de análisis descrito por Griffing (1956) 
para el estudio de caracteres cuantitativos. Sin embargo, este método no informa acerca 
del tipo de acción génica no aditiva presente en el sistema genético. Para un análisis 
más profundo sobre el modo de herencia de un carácter se requiere la inclusión de las 
líneas parentales al análisis dialélico de manera tal de obtener una descripción de las 
relaciones genéticas presentes en el conjunto de líneas seleccionadas. Un re-análisis de 
los datos del Capítulo 4, según la aproximación propuesta por Hayman (1954) 
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dominancia, (ii) la dirección de dominancia, (iii) el número de factores efectivos, 
definido por Mather (1949) como la unidad más pequeña de material hereditario posible 
de ser identificada por los métodos de la biometría, (iv) la identificación de presencia de 
epistasis, (v) las interrelaciones existentes entre las líneas parentales (proporción 
relativa de alelos dominantes y recesivos), y (vi) los límites de la selección. Este tipo de 
análisis permitiría una primera aproximación a la parametrización del modelo E(N:K) y 
así definir si, para el conjunto de genotipos analizados en Capitulo 4 es correcta la 
presunción de ausencia de epistásis en el control genético de los caracteres analizados. 
Por otro lado, el número de factores efectivos obtenido por medio del análisis de 
Hayman permitiría contar con una primera aproximación del número de genes de efecto 
mayor que contribuyen a la variabilidad genética encontrada. Sin embargo este valor no 
refleja el número de genes reales ya que los métodos biométricos no pueden brindar 
información sobre los genes como entidades individuales sino la suma de sus efectos. 
Es por ello que para avanzar aún más en el conocimiento de la arquitectura genética de 
los atributos, y por ende en la parametrización del modelo E(NK), se requiere del 
desarrollo de poblaciones de mapeo para la identificación de QTLs. En base a lo 
reportado en la presente tesis, las líneas parentales B100 y LP561 mostraron un 
comportamiento diferencial en cuanto a los efectos de aptitud combinatoria general  
para IAFMF por lo cual la generación de una población de mapeo a partir del 
cruzamiento de dichas líneas permitiría mapear posibles QTLs asociados al atributo, 
proyectar los genotipos de la población de mejora en los landscapes y también simular 
diferentes estrategias de mejoramiento y la trayectoria de dicha población a lo largo de 
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5.2.2. Fenotipado de atributos adaptativos relacionados a la absorción de N 
durante posfloración y la tasa de removilización de N foliar 
La asociación reportada en el Capitulo 4 entre los efectos génicos aditivos del PG 
y el RGP en condiciones de baja disponibilidad de N coincide con lo identificado a 
través los experimentos in silico en el análisis de G x A x M, ya que una menor tasa de 
removilización de N foliar durante posfloración  permitiría un sostenimiento del aparato 
fotosintético (stay-green) y en consecuencia una oferta de hidratos de carbono durante 
el llenado de grano. En este sentido si bien existe información contradictoria sobre la 
asociación existente entre el contenido de clorofila en hoja y el rendimiento en grano, 
en condiciones de baja disponibilidad de N se ha reportado una buena correlación entre 
los valores de SPAD y el rendimiento en grano. El fenotipado de un atributo fisiológico 
(tasa de removilización de N foliar, stay-green) en una gran cantidad de genotipos que 
usualmente componen una población de mejora debe ser realizado con un nivel de  
precisión y celeridad aceptable. El desarrollo de protocolos adecuados a las condiciones 
de campo y el uso de sensores remotos resultan crucial para la integración de caracteres 
fisiológicos en el desarrollo de programas de mejoramiento por una mayor EUN y el 
uso de marcadores moleculares.   
A su vez, la creación de los landscapes permitió identificar que en condiciones de 
alta disponibilidad de N la condición de stay-green podría estar relacionada con una 
mayor duración del periodo de absorción de N por parte de las raíces en posfloración. 
Se requiere avanzar en la caracterización del sistema radical para identificar  atributos  
relevantes a la arquitectura radical (e.g. elongación radical, ángulo de crecimiento, 
longevidad, etc.) que contribuyen a una mayor eficiencia en la captura de N. En este 
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incorporación en modelos de simulación de cultivos son necesarios para evaluar la 
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